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Zur Einfithrung.

Seit lingerer Zeit fehlt es im deutschen Schrifttum an einem ,,Lehrbuch
der Pflanzenphysiologie®, das den Stoff in eingehender Weise behandelt.
Die ausgezeichneten Werke von Sacus, PFEFFER, JosT und BENECKE
liegen weit zuriick und auch fiir das Buch von KostyrscaEw und Kosrtyr-
SCHEW-WENT ist Ersatz ein dringendes Bediirfnis. So haben wir uns
zusammengetan, um jeder aus seiner Arbeit heraus ein Teilgebiet zu be-
handeln, da der ganze Stoff heute lingst die Schaffenskraft eines Einzelnen
iibersteigt.

Das Lehrbuch soll zundchst aus 3 Teilen bestehen. Der erste Band
umfaBt die Physiologie des Stoffwechsels, den K. MoTHES behandelt. Er
wird am Ende des Jahres erscheinen. Der zweite Band, der hier fertig
vorliegt, enthilt die Physiologie des Wachstums und der Bewegungen
aus E. BonNiNgs Feder. Der dritte Band ist der Physiologie der Ent-
wicklung gewidmet und wird am Ende des nichsten Jahres von Fr. v.
WETTSTEIN erscheinen. Als Erginzung, gewissermaflen als allgemeine
biologische Grundlage aller hier dargestellten Vorginge, soll spiter eine
Darstellung der Vererbungsforschung folgen, die aber dann die botanischen
und zoologischen Erkenntnisse umfassen wird.

Das pflanzenphysiologische Forschen ist in voller Entwicklung. So
kann das Buch nur ein Bild vermitteln, wie wir derzeit die Vorginge
sehen, wo jetzt die forschende Front verlduft, gut bearbeitete Felder
hinter uns liegen und wo Neuland sichtbar wird. Es ist die Aufgabe jedes
Lehrbuches, Rechenschaft zu geben, wo wir in unserer Forschung stehen
und welche Vorstellungen wir uns derzeit bilden konnen. Es ist das Schick-
sal jedes Lehrbuches, durch die kommende Forschung iiberholt zu werden.
Moge der junge Nachwuchs, den wir auch in der Botanik so dringend
nétig brauchen, aus unserer Darstellung diesen Stand der Erkenntnis
gewinnen und mégen durch seine Forscherarbeit unsere Biicher mdglichst
bald veraltet sein.

Friihjahr 1939.
E. BonNiNGg, K. MoTHES, F. v. WETTSTEIN.



Yorwort.

In dem Bilde von den Arbeitsprinzipien des Organismus, zu dem der
Biologe die ihm wesentlich erscheinenden Ergebnisse der experimentellen
Forschung zusammenfiigt, kommt mehr noch als beim Bericht iiber
Einzelfragen die personliche Einstellung zum Ausdruck. War die Dar-
stellung eines solchen Bildes auch meine Hauptabsicht, so mufite doch
in einem Lehrbuch fernerhin auf viele pflanzenphysiologische Vorginge
eingegangen werden, die noch zu wenig analysiert worden sind, um einen
Beitrag zur Klarung allgemeiner Fragen liefern zu koénnen, die aber dem
Leser einen Einblick in die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen und den
Umfang der experimentellen Kleinarbeit geben.

So wie bei der Abfassung des Textes mufite auch bei der Auswahl
der Literaturhinweise auf die Verschiedenartigkeit der Interessen Riick-
sicht genommen werden. Ich habe in den jedem Abschnitt angefiigten
Literaturhinweisen auller zusammenfassenden Darstellungen auch zahl-
reiche fiir das Auffinden der weiteren Literatur wichtige Einzelarbeiten
genannt.

Ich sehe keinen Nachteil darin, wenn nicht nur dem Forscher, sondern
auch dem Studenten neben den Tatsachen die Meinung des Verfassers
vorgelegt wird. So wird der Student friihzeitig erkennen, dal die Wissen-
schaft nicht eine Anhdufung von Tatsachen ist, die man nach Belieben
entweder aus einer Vorlesung oder aus einem Buch erlernen kénne. Wich-
tiger als die Vermittlung von Tatsachen ist das Uberzeugen von der Not-
wendigkeit, sich zur wirklichen Erarbeitung einer eigenen Auffassung iiber
die Wege und Ergebnisse der biologischen Forschung nicht mit einer Quelle
zu begniigen.

Das Manuskript wurde im Juni 1938 abgeschlossen; von den spiter
erschienenen Arbeiten konnte ich infolge einer lingeren Tropenreise nur
wenige beriicksichtigen.

Sid-Sumatra, im Friihjahr 1939.
Der Verfasser.
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Einleitung.

Der Botanik ,,edelster Beruf ist es, ,,der allgemeinen Physiologie
der Organismen die einfachsten und sichersten Grundziige vorzuzeichnen
und so einen wesentlichen Beitrag zum Ausbau des Fundaments dieser
interessantesten und vielleicht auch wichtigsten Wissenschaft zu liefern‘.

SCHLEIDEN, M. J.: Grundziige der wissenschaftlichen Botanik, 1849.

,,Potentiell schlummert ... in den verschiedensten Spezies des
Genus Protoplast die Fihigkeit zu aller besonderen Gestaltung. Mit
der fortschreitenden Entwicklung und Arbeitsteilung treten dann
einzelne Funktionen deutlicher hervor ... Das Studium solcher speziali-
sierter Prozesse ist deshalb von eminenter Bedeutung und ein sehr wich-
tiges Werkzeug fiir das Eindringen in das Getriebe des Protoplasten.*

PFEFFER, W.: Pflanzenphysiologie, 2. Aufl. 1897.

Mit diesen Worten SCHLEIDENs, des erfolgreichen Verfechters induk-
tiver Forschung in der Botanik, und PFEFFERs, des nicht minder erfolg-
reichen Meisters in der Handhabung dieser Methode, sei die Absicht
meiner Arbeit gekennzeichnet. So soll denn das Schwergewicht dieses
Buches nicht in der Zusammenstellung von Tatsachen liegen, sondern in
dem Versuch zur Verarbeitung der Tatsachen, um zu zeigen, welcher An-
teil dem Studium pflanzlicher Wachstums- und Bewegungsvorginge an
der Losung der Grundprobleme jeder physiologischen Forschung zukommt.

Aus der Orientierung an diesem Ziel ergibt sich zwangslaufig die Art
der Darstellung; die Gliederung des Stoffes kann geradezu ein MaBstab
dafiir sein, wie weit die Physiologie auf dem Wege zur Erreichung ihrer
Hauptziele schon vorgedrungen, oder doch nach der Ansicht des Ver-
fassers vorgedrungen ist. Mit der zunehmenden Herausarbeitung all-
gemeiner Gesichtspunkte tritt die urspriingliche Mannigfaltigkeit der
Erscheinungen immer mehr zuriick; die allgemeinen, sich schon der Ge-
samtphysiologie mehr oder weniger gut einordnenden Gesetze diirfen
immer stiirker betont werden. So ergibt sich eine Gliederung des Stoffes,
die manchen Leser, der die dlteren Lehrbiicher der Pflanzenphysiologie
kennt, zunichst befremden wird, die aber ebenso notwendig ist, wie der
jedem Forscher gelaufige Verzicht auf eine gesonderte Darstellung etwa
der Physiologie der Algen, Pilze und Bliitenpflanzen.

Mit den Ursachen der Formbildung und Forméinderung beschiftigen
sich nicht nur die Wachstums- und Bewegungsphysiologie, sondern auch
die Genetik und Entwicklungsphysiologie. Eine scharfe Trennung zwischen
diesen Disziplinen konnen wir weder praktisch noch theoretisch vor-
nehmen. Wenn auch der Gegenstand genetischer Untersuchung die Uber-
tragung der Erbanlagen von den Elternpflanzen zu den Nachkommen
ist, so erkennt doch der Forscher die Erbanlagen urspriinglich nur aus
deren EinfluB auf die organischen Prozesse, speziell auf die Entwicklungs-
prozesse und wird schon so fast zwangslaufig dazu gefiihrt, sich nicht
nur mit der Physiologie der Geniibertragung, Genentstehung und Gen-
anderung zu beschiaftigen, sondern auch mit der Physiologie der Gen-
wirkung in der Ontogenese.

Die Entwicklungsphysiologie selber betrachtet ebenso wie die anderen
Teilgebiete der Physiologie, also ebenso wie etwa die Wachstums- und

Biinning, Physiologie des Wachstums. 1



2 Allgemeine Physiologie des Aktivitdtswechsels und des Wachstums.

Bewegungsphysiologie (aber auch die Stoffwechselphysiologie) die gene-
tische Konstitution als gegeben und fragt, wie sich aus dem Zusammen-
wirken dieser Konstitution mit ihrer Umgebung der tatsichliche Ablauf
der Vorgiinge innerhalb der Pflanze erklart. Dabei legt die Entwicklungs-
physiologie spezielles Gewicht auf die Analyse der Differenzierungs-Prozesse.
Es ist sehr wohl berechtigt, die sich mit den mehr elementaren Prozessen
der Forménderung befassende Wachstums- und Bewegungsphysiologie ge-
sondert darzustellen. Auch in der Praxis der Forschung selber hat sich diese
Trennung durchaus bewahrt, und zwar nicht zuletzt darum, weil Wachs-
tumsinderungen der Pflanze hervorragend geeignet sind, uns einen Ein-
blick in die Physiologie der Einwirkung &uBerer Faktoren zu vermitteln.
So ist auch die enge Verkniipfung von Wachstums- und Bewegungsphysio-
logie durchaus berechtigt, obwohl nur einige der pflanzlichen Bewegungen
auf Wachstumsbeeinflussungen durch Umweltfaktoren beruhen.

Die Voranstellung eines Abschnittes iiber den Aktivitatswechsel
erschien mir unentbehrlich, obwohl er auch eine Physiologie der Differen-
zierungsprozesse oder des Stoffwechsels einleiten konnte.

Erster Teil.

Allgemeine Physiologie des Aktivititswechsels
und des Wachstums.

I. Ruhe und Aktivitiit.

1. Energetische Grundfragen.

Physiologische Aktivitit. Das lebende Geschehen zeichnet sich vor
dem anorganischen durch die als Aktivitit bezeichnete Eigentiimlichkeit
aus, also dadurch, dal die A7t der Leistungen in den , Potenzen‘ des
Organismus weitgehend festgelegt ist und die Wechselwirkung mit der
Umwelt zwar unerlallich ist, um den Organismus am Leben zu erhalten
und seine Funktionen zu ermoglichen; aber das Ergebnis dieser Wechsel-
wirkung, eben die organischen Funktionen, keine so einfache qualitative
und quantitative Abhéngigkeit von der Art der Umwelteinfliisse zeigt,
wie wir das im Anorganischen gewohnt sind. Ein Organismus kann z. B.
je nach der Spezies oder auch schon je nach seinem inneren Zustand auf
die Einwirkung von Licht ganz verschiedenartig reagieren; und er kann
umgekehrt auf zwei verschiedenartige duflere Einfliisse mit den gleichen
oder fast gleichen Reaktionen antworten. Wir pflegen daher, obwohl wir
wissen, daf} die Leistungen des Organismus erst durch die Wechselwirkung
mit der Umgebung moglich werden, die Umweltfaktoren nur als not-
wendige Bedingungen der organischen Funktionen, oder auch als ihre
Ausloser, d. h. als Ausloser der im Organismus liegenden Potenzen zu
bezeichnen. Diese Potenzen erscheinen uns als das eigentlich aktive.
qualitativ determinierende Element des organischen Geschehens. Und wir
diirfen das Geschehen auch in dieser Weise charakterisieren, wenn wir das
Eigentiimliche der organischen Leistungen anschaulich darstellen wollen.
Jedoch diirfen wir uns dadurch nicht zu dem Irrtum verleiten lassen, diese
Aktivitidt stehe im naturgesetzlich prinzipiellen Gegensatz zum passiven,
zwangslaufigen Geschehen in der iibrigen Natur. Die sog. physiologische



Energetische Grundfragen. 3

Aktivitat ist vielmehr lediglich eine, wenn auch recht auffillige, Sonder-
form physischer Zwangslaufigkeit. Der Biologe darf unter der physiologi-
schen Aktivitat nicht eine Uberwindung der naturgesetzlichen Zwangs-
laufigkeit durch den Organismus verstehen. Der kausalen Zwangslaufigkeit
ist der Organismus vielmehr so notwendig unterworfen, dal wir ihn ohne
sie physiologisch gar nicht analysieren konnen. Das ganze Bestreben der
Physiologie geht darauf aus, die physiologischen Prozesse aus der kausalen
Wechselwirkung zwischen den Teilen des Organismus untereinander und
mit der Umgebung zu erkliren. Zwar wird das auch gegenwartig noch
oft mit der Behauptung abgelehnt, die physiologischen Leistungen seien
mehr als das Resultat des Zusammenwirkens der physischen Teile inner-
halb und auBlerhalb des Organismus; wir kénnten — so sagen die An-
hanger dieser skeptischen Auffassung — die organischen Leistungen
(worunter hier nur die physischen, nicht auch die psychischen verstanden
werden) nicht aus den Eigenschaften der zusammenwirkenden Teile
begreifen, jene Leistungen seien noch mehr. Bei einer solchen Argumen-
tation wird aber das Wesen der naturwissenschaftlichen Forschung ver-
kannt; denn der Naturforscher ermittelt, indem er ,induktiv‘‘ schlieit,
aus den einzelnen Beobachtungen Gesetze, die er dann allerdings auf
allgemeinere Gesetze zuriickfithren oder — in anderer Sprache — aus
den , Kraften, den ,,Eigenschaften“ der mitwirkenden Naturfaktoren
erklaren will. Die Krafte oder Eigenschaften ihrerseits aber erkennt der
Forscher auf keinem anderen Wege als dem der Induktion, also eben
daraus, wie, mit welchem Resultat, die Teile zusammenwirken. Man kann
es geradezu als das Wesen der Naturforschung bezeichnen, die Elemente
der Natur in immer neuen Kombinationen und Konstellationen zu unter-
suchen, um neuartige Effekte zu beobachten, Effekte, die sich aus den
bis dahin bekannten Eigenschaften der Teile nicht erklaren lassen und
die hierdurch und nur hierdurch Ansatzpunkte zur Ermittlung weiterer
Eigenschaften oder Krafte der beteiligten Elemente liefern. Die Un-
erklarbarkeit der gefundenen Gesetze aus den Eigenschaften der Teile
kann also nie ein Resultat der Forschung sein, da der Forscher geradezu
umgekehrt nur Gesetze zu finden bestrebt ist, die sich aus den bisher
bekannten Eigenschaften der Teile nicht erklaren lassen; denn nur solche
Gesetze ermoglichen es ihm, unter der Voraussetzung der Abwegigkeit
jenes Skeptizismus, neue Schlisse iiber die Eigenschaften der Natur-
elemente zu ziehen. Die Berechtigung dieser Voraussetzung aber, d. h.
schlechthin die Berechtigung zur Naturforschung zu erweisen, kann hier
nicht unsere Aufgabe sein, sondern nur die einer , Kritik der Vernunft*.
1. Hauptsatz. DaB die sog. Aktivitat der Organismen keine Befreiung
von der physischen Zwangslaufigkeit bedeutet, wird durch den Hinweis
auf die Gultigkeit der ersten beiden Hauptsatze der Thermodynamik
beim organischen Geschehen zwar nicht exakter aber doch leichter ver-
standlich gezeigt als durch abstrakte Uberlegungen. In Ubereinstimmung
mit dem ersten Hauptsatz, dem Prinzip der Erhaltung der Energie, schafft
der Organismus keine neue Energie; er kann nur, wie wir sowohl aus
theoretischen Erwiagungen als auch durch die experimentelle Forschung
wissen, die ihm zur Verfiigung stehende Energie in andere Energieformen
umwandeln. B
Daran zweifelt schon seit den Versuchen von RopEwaLp an Apfeln,
von RuBNER an Hefe (2) und an Hunden (1), sowie von ATWATER und
Roxa am Menschen kein Physiologe mehr. Nur um die Giiltigkeit dieses
Prinzips mit einigen Zahlen zu veramschaulichen, sei hier ein neuerer

1*



4 Allgemeine Physiologie des Aktivititswechsels und des Wachstums.

Versuch von ALGERA wiedergegeben. Aspergillus miger wurde in einer
Nahrlosung gezogen, die aufler den notwendigen Salzen 15% Glukose
enthielt. 6 Tage nach der Impfung ergab die Untersuchung:

-00cal Verbrennungswirme des Mycels (M) . . . . . . . . 5606 cal
20~ wihrend des Versuchs entwickelte Warme (W) . . . 3299 ,,
Verbrennungswirme der restlichen Néhrlgsung (¢). . 10750 ,,

B Summe (8) 19655 cal

Verbrennungswirme der urspriinglichen Nahrlésung (Q) 19560 cal.

Wairme-
abgabe

%
i Der Unterschied zwischen ¢ und S (95 cal bzw. 5%
des gesamten Energieumsatzes) liegt innerhalb der
Fehlergrenzen. Die Abnahme der Verbrennungswirme
der Nahrlosung (@ — ¢) stimmt also, dem 1. Hauptsatz
entsprechend, praktisch mit M + W tiberein (Abb. 1).

2. Hauptsatz. Im Gegensatz zur allgemeinen An-
erkennung der unbedingten Anwendbarkeit des
1. Hauptsatzes auf die Lebensprozesse wird auch heute
noch gelegentlich behauptet, die Aktivitat des Organi-
schen bestehe in seinem Vermogen, sich dem Zwang
des 2. Hauptsatzes zu entziehen, indem der Organismus
Vorgange ermogliche, die von wahrscheinlichen, weni-

Mycel

2

T ==

4

Nitrlgsung
bsurgsrest

Natbrlo

Abb. 1. Bei der Entwick-
lung eines Mycels von
Aspergillus niger in einer
Niahrlosung 148t sich alle
der Nihrlésung entzogene
Energie entweder alsin das
Myecel eingegangene (durch
Ermittlung der Verbren-
nungswirme bestimmbare)
oder als an die Umgebung
abgegebene (ebenfalls im
Kalorimeter mebare) wie-
der nachweisen. Es bleibt
nur eine kleine, innerhalb
der Fehlergrenze der Me-
thodik liegende Differenz.
Giiltigkeit des Prinzips der
Energieerhaltung.
Nach Versuchen ALGERAS.

ger geordneten zu unwahrscheinlicheren, mehr geord-
neten Zustanden fithren; wahrend ja der 2. Hauptsatz
den zwangslaufigen Ubergang zur energetischen Un-
ordnung, die zwangslaufige Energieentwertung, die all-
mahliche Zerstorung aller arbeitsfdhigen Energiepoten-
tiale behauptet, also, iiber den 1. Hauptsatz hinaus-
gehend, nicht mehr jeden unter Wahrung des Prinzips
der Energieerhaltung denkbaren Prozef zulafBlt, son-
dern nur solche, die den Betrag nicht arbeitsfahiger
Energie erhohen oder — in einer anderen Sprache —
das thermodynamische Potential verringern (STERN).

In der Tat findet ja (scheinbar in schroffem Gegen-

satz zur Forderung des 2. Hauptsatzes) im Organismus
eine fortgesetzte Schaffung physikalischer und chemischer Ungleichgewichite,
also eine fortgesetzte Schaffung arbeitsfihiger Energiepotentiale statt. Wir
beobachten die Bildung hoher Konzentrationsgefille der verschiedensten
Stoffe, die Schaffung elektrischer Spannungen, osmotischer Gefille,
chemischer Potentiale und anderer physikalisch-chemischer Ungleich-
gewichte. Jedoch wissen wir durch die physiologische Forschung, daf
die Schaffung und Erhaltung jener Ungleichgewichte nur durch Prozesse
moglich wird, die ihrerseits in der Zerstorung arbeitsfahiger Energie-
potentiale, namlich in ihrer Transformation zu diffuser Warme bestehen.
Ein wesentlicher Zug des Organischen liegt gerade darin, dafl die Be-
dingungen zu Prozessen gegeben sind, die zwar selber eine Energieentwertung
darstellen, aber gleichzeitig andere Prozesse energetisch ermoglichen, die
einen Gewinn arbeitsfahiger Energie bedeuten. Im Organismus werden,
mit anderen Worten, die die Ordnung bzw. das thermodynamische Poten-
tial erhohenden Prozesse nur durch andere moglich, die um so mehr Un-
ordnung schaffen. Das ist mit dem 2. Hauptsatz durchaus vereinbar;
dieser Satz fordert ja nur, daB der Gewinn an arbeitsfahiger Energie
kleiner ist, als der gleichzeitige Verlust arbeitsfahiger Energie bei anderen,
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mit jenen irgendwie in Wechselwirkung stehenden Prozessen. Das heillt,
im gesamten genommen, unter Beriicksichtigung aller mit einem physio-
logischen Prozel in Wechselwirkung stehenden Vorgénge, muf3 das Ge-
schehen eine Energieentwertung darstellen. Und dieses dem 2. Haupt-
satz gerecht werdende Verhiltnis zwischen Verlust und Gewinn an
arbeitsfahiger Energie ist tatsdchlich tiberall im Organismus auffindbar.

Wir wissen beispielsweise, dal die namentlich fiir den pflanzlichen
Stoffwechsel charakteristischen Synthesen, die zu einer erheblichen Er-
hohung energetischer Potentiale, etwa in der Form der in Kohlehydraten
gespeicherten chemischen Energie fithren, nur auf Kosten arbeitsfihiger
Energie in der Umgebung moglich werden; und zwar nimmt die arbeits-
fahige Energie der Umgebung, die im genannten Fall in der Energie des
Sonnenlichts gegeben sein kann, mehr ab, als die Pflanze gleichzeitig an
arbeitsfahiger Energie gewinnt. Der thermodynamische Nutzeffekt, also
das Verhiltnis von Gewinn zu Verlust arbeitsfihiger Energie bleibt dem-
nach kleiner als 1 (nach den experimentellen Unterlagen im genannten
Beispiel kleiner als 0,6). Ahnliches gilt fiir die anderen synthetischen
Prozesse im Organismus, etwa fiir die bekannte Chemosynthese der Bak-
terien, wobei der thermodynamische Nutzeffekt erheblich unter 1, durch-
weg unter 0,3 liegt. Wir wissen ferner, dal auch die Herstellung eines
Konzentrationsgefalles im Organismus (sofern dieses Konzentrations-
gefalle wirklich ein energetisches Gefalle darstellt) nur durch eine ent-
sprechende Zunahme der ,,Unordnung® in der iibrigen Natur moglich
wird, ndmlich durch die Entwertung chemischer Energie. Bei tierischen
und pflanzlichen Driisentatigkeiten, sowie beispielsweise auch bei der
Aufnahme von Stoffen in die Pflanzenzelle entgegen dem energetischen
Gefalle, ist dieser Zusammenhang bekannt; und zwar ist in den daraufhin
untersuchten Fallen der Gewinn an arbeitsfahiger Konzentrationsenergie
(osmotischer Energie) wieder kleiner als der Verlust an arbeitsfahiger
chemischer Energie durch Oxydation von Kohlehydraten. Der thermo-
dynamische Nutzeffekt betrigt bei der Leistung von Konzentrations-
arbeit sogar oft nur etwa 1% (so bei der Tatigkeit der Saugerniere). Der
grofite Teil der vom Organismus verbrauchten Energiepotentiale tritt
also nicht wieder in neuen arbeitsfahigen Potentialen in Erscheinung,
sondern wird als nicht mehr verwertbare Warme abgegeben.

Niemals ereignet sich der, bei alleiniger Beachtung des 1. Hauptsatzes
noch denkbare Fall, daB ohne Energieentwertung in der iibrigen Natur
die entwertete, aber natiirlich nicht verminderte Energie ausgeglichener
Konzentrationsunterschiede, vernichteter elektrischer Potentiale, statt-
gefundener chemischer Reaktionen erneut zu Konzentrationsgefillen,
elektrischen oder chemischen Potentialen wird [OPPENHEIMER (2); Bor-
SOOK ].

Physiologischer Potentialausgleich. Das ganze Geheimnis der physio-
logischen Leistungen mufl demgemafl darin bestehen, dal der Organismus
dem Ausgleich des Potentialgefilles, in das er sich gleichsam einschaltet,
einen bestimmt gearteten Weg aufzwingt. Durch die besondere Konstellation
imOrganismus wird bedingt, daB das Energiegefille von den aufgenommenen
bzw. — bei der autotrophen Pflanze — unter Verwertung chemischer
oder strahlender Energie geschaffenen energiereichen organischen Stoffen
bis zu den aus dem Lebensgetriebe abgesonderten Abfallstoffen und der
abgegebenen Warme nicht den je nach der Temperatur langsameren oder
schnelleren, immer aber relativ einfachen Ausgleich erleidet wie unter an-
organischen Bedingungen, sondern einerseits aus dem Hauptenergiegefalle
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viele sekundare geschaffen werden, und andererseits die Geschwindigkeit
des Ausgleichs dieser sekundéren Energiegefille harmonisch aufeinander
abgestimmt bleibt.

Jede physiologische Leistung beruht auf dem geordneten Ausgleich
der im Organismus geschaffenen Energiegefille bzw. der Energiegefille,
in die sich der Organismus eingeschaltet hat; und so beruht das Studium
der physiologischen Leistungen notwendig darin, einerseits festzustellen,
welche energetischen Gefalle ausgenutzt werden und wie sie fiir die be-
treffenden Leistungen ausgenutzt werden, andererseits aber den Umstand
zu ermitteln, der jenen Ausgleich durch Verminderung des Reaktions-
widerstandes, also katalytisch verursacht hat.

Das darf nun nicht so verstanden werden, also koénne jede einzelne
physiologische Funktion auf ein bestimmtes Potentialgefille im Organis-
mus zurlickgefithrt werden. Im allgemeinen miissen wir infolge der
zwischen allen Teilen bestehenden Wechselwirkung sowie auch wegen der
Koppelung zwischen freiwilligen und erzwungenen Prozessen mit kompli-
zierten Beziehungen rechnen. Diese Kompliziertheit bringt es mit sich,
daB die Verzogerung oder Beschleunigung eines der Teilprozesse (d. h.
die Verlangsamung oder Beschleunigung des Ausgleichs eines der Teil-
potentiale) nicht nur einen direkten Einflull auf einen bestimmten Pro-
zef3 ausiibt, sondern auch einen indirekten, indem jetzt andere Prozesse
relativ stirker oder schwicher in den Vordergrund treten. Bei dieser
komplizierten Art der Entstehung eines physiologischen Vorgangs kann
man ihn nicht mehr als den Ausgleich eines Potentials im physikalisch-
chemischen Sinne bezeichnen, man erweitert diese Bezeichnung, indem
man von der Entfaltung einer Potenz spricht.

So wie im Anorganischen bezeichnet man auch im Organischen die
Beschleunigung eines Vorgangs durch Verringerung des Widerstandes
gegen den Potentialausgleich als eine Katalyse oder aber man spricht,
wenn es sich nicht um eine einfache biochemische Reaktion, sondern um
jenen Komplex von Potentialen handelt, von einem Reiz, der die Potenz
zur Entfaltung bringt.

Aus diesen kurzen Betrachtungen ergibt sich der leitende Gesichts-
punkt unserer Darstellung. Die energetischen Potentiale und die auf einer
besonderen Koordination der physikalisch-chemischen Komponenten be-
ruhenden physiologischen Potenzen betrachten wir als gegeben, unter-
suchen aber die Wachstums- und Bewegungsprozesse, zu denen sie fiihren,
sowie die inneren und aulleren Reize, die die Prozesse aus jenen Potenzen
entstehen lassen.

2. Die zellphysiologischen Grundlagen
wechselnder Aktionsbereitschaft.

Allgemeines. Im individuellen Leben des Organismus wechseln Zeiten
der Aktivitat, oder doch der unmittelbaren Aktionsbereitschaft mit Zeiten
mehr oder weniger tiefer Ruhe, fehlender Aktionsbereitschaft. Diese
Ruheperioden bestehen nicht notwendig nur in dem Fehlen bzw. der Ver-
minderung von Arbeitsleistungen, also von Form#anderungen und Stoff-
wechselprozessen, sondern vor allem darin, daBl die Zellen auf auBere
Einwirkungen, auf Reize aller Art nicht unmittelbar mit Arbeitsleistungen
reagieren oder — wenn die Ruhe weniger tief ist — trager reagieren als
in Perioden hochster Aktionsbereitschaft.
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Die Ruhe besteht demgema8 in der mangelnden Bereitschaft zu Arbeits-
leistungen, d. h. zum Ausgleich der energetischen Potentiale, von denen
wir im vorhergehenden Abschnitt sprachen; sie ist also mit dem Vor-
handensein hoher Reaktionswiderstiande verkniipft. Wir diirfen auch, wenn
wir wieder an die komplexe Natur der organischen Prozesse denken, vor-
sichtiger von einer fehlenden Bereitschaft zur Entfaltung der Potenzen
sprechen. Die Ruhe kann, wie z. B. im Samen, vollstandig oder fast voll-
standig sein; viel haufiger erstreckt sie sich nur auf einige der Potenzen
des Organismus, so in einer ausgewachsenen Zelle etwa nur auf die
Teilungs- und Differenzierungspotenzen, wihrend der Stoffwechsel nicht
gehemmt ist. Uberhaupt beruht ja die gesamte Arbeitsteilung im Orga-
nismus darauf, daB in den einzelnen Geweben ganz bestimmte Potenzen
allein zur Entfaltung kommen, die anderen aber, wie die Moglichkeit ihrer
erneuten Manifestierung etwa bei Restitutionsleistungen zeigt, nicht ver-
lorengegangen sind; die erwachsene Zelle bleibt totipotent, sie hat noch
alle Erbfaktoren und ist demnach auch imstande, alle diesen Erbfaktoren
und ihrer Wechselwirkung entsprechenden Reaktionsmoglichkeiten auszu-
bilden. So gesehen ist also die Aktivitit einer Zelle immer hochstens partiell.

Bei den hoheren Pflanzen finden wir die tiefste, sich auf alle Leistungs-
moglichkeiten erstreckende Ruhe, nachdem sie ein bestimmtes Stadium
der embryonalen Entwicklung erreicht haben, namlich in den reifen Samen.
Ein #hnliches latentes Leben wie diese zeigen z. B. auch die Sporen vieler
niederer Pflanzen von den Bakterien bis zu den Farnen. Im Tierreich sind
ganz entsprechende Falle der ,,Anabiose’ ebenfalls bekannt; so bei den
Réader- und Bartierchen, die zu winzigen Kornern eintrocknen, nach
Monaten oder Jahren bei Wasserzufuhr aber wieder aufquellen und damit
zum Leben erweckt werden konnen.

Weiter finden wir Organe, wie z.B. die Achselknospen mancher
Pflanzen, die dauernd in Ruhe verharren, bis sie infolge einer Beschadi-
gung anderer Teile der Pflanze zu Restitutionsleistungen herangezogen
werden. — Bei den mehrjihrigen Pflanzen unserer Breiten ist der jahres-
periodische Wechsel von Ruhe und Aktivitat eine gelaufige Erscheinung.

Kriterien der Aktionsbereitsehaft. Am deutlichsten wird dieses Wechseln
von Perioden verschieden intensiver Aktivitat, wenn es mit einem Inten-
sitatswechsel leicht beobachtbarer bzw. leicht meBbarer physiologischer
Prozesse verbunden ist. Ein besonders gutes, und in vielen Fillen an-
wendbares Kriterium ist die Intensitit der Atmung. In den Zustanden
latenten Lebens fehlt die Atmung ganz oder fast ganz, so da3 die Pflanze
dann auch nicht auf Sauerstoff angewiesen ist. Ruhende Samen und
Sporen konnen tage- oder wochenlang und noch lénger bei volligem
Sauerstoffabschlu verwahrt werden, ohne ihre Lebensfihigkeit zu ver-
lieren. Auch sonstige Stoffwechselprozesse werden in den Zustinden
latenten Lebens nicht in nennenswertem MafBe durchgefiihrt, koénnen
jedenfalls lingere Zeit hindurch fehlen, wie sich z. B. deutlich daraus
ergibt, daB Samen und Sporen, ahnlich wie auch die ausgetrockneten
Rader- und Bartierchen (Kocus) tagelang bei Temperaturen in un-
mittelbarer Nahe des absoluten Nullpunktes gehalten werden koénnen,
und auch dann nicht ihre Lebensfihigkeit verlieren (LipMaN). — Weniger
tief ist die Ruhe in manchen Pollenkérnern, die im trockenen Zustand
oft noch, wenn auch nur sehr schwach, atmen und géren (anaerob atmen),
so z. B. die von Camellia japonica; andere Pollenkorner, etwa die von
Thea sinensis, atmen im trockenen Zustand iiberhaupt nicht (OKONUKI).
Solche Unterschiede sind also Ausdruck verschieden tiefer Ruhe.
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In anderen Fillen kénnen wir den Wechsel der Aktivitat an Unter-
schieden der Wachstums- und Zellteilungsgeschwindigkeit erkennen. —
Handelt es sich um nicht mehr wachsende Zellen, so 148t sich die Hohe
der Aktionsbereitschaft beispielsweise durch Anwendung mechanischer
oder elektrischer Reize ermitteln; wir finden je nach der Tiefe der Ruhe
eine verschieden starke Reaktion (Bewegung, elektrische Potentialande-
rung usw.). Mit diesem Verfahren zur Priifung der Aktivitat ist ein anderes
eng verwandt, das auf der Feststellung der Widerstandsfahigkeit, der
Resistenz gegen schadigende dullere Eingriffe beruht. Wir diirfen dabei
von der Regel ausgehen, dafl eine Zelle um so resistenter ist, je mehr sie
sich, sonst gleiche Bedingungen vorausgesetzt, im Zustand der Ruhe
befindet. Die Resistenzerhohung ist ebensosehr Ausdruck abgeschwachten
Reagierens auf duBere Einfliisse wie die herabgesetzte Reizbarkeit.

In erster Linie kann hier die schon erwahnte hohe Widerstandsfahig-
keit gegen niedrige, aber auch die gegen hohe Temperatur genannt werden,
Samen und Sporen koénnen im trockenen Zustand mehrere Stunden iiber
100° erhitzt werden ohne zu sterben. Ebenso sind andere Pflanzenteile
wiahrend der Winterruhe gegen Kalte erheblich resistenter als im Sommer;
und die Tiefe der Ruhe zeigt dabei eine enge Verkniipfung mit der GroBe
der Widerstandsfahigkeit gegen Kalte (KESSLER). Auch dafir lassen
sich wieder dhnliche Parallelfalle aus dem Tierreich nennen. Insekten-
puppen pflegen gegen Kalte viel resistenter zu sein als die Larven und
die Imagines, und die Eier sind noch resistenter als die Puppen.

So wie gegen Hitze und Kalte sind ruhende Organe, ganz besonders
wieder die Samen, auch gegen Strahlungen, etwa gegen Rontgenstrahlen
(AtaBEROWA) und Gifte widerstandsfiahiger.

Rolle des Wassergehalts. Die sowohl in der Tragheit aller biochemischen
und sonstigen physiologischen Reaktionen als auch in der schwachen
Reaktion auf auflere Eingriffe zum Ausdruck kommende Ruhe erklart
sich, wie wir sagten, aus dem Vorhandensein hoher Reaktionswiderstinde,
die sich die ruhende Zelle eben leisten kann, weil sie nicht darauf ange-
wiesen ist, schnell zu reagieren. Dabei ist das einfachste Mittel der Pflanzen-
zelle zur Erhohung der Reaktionstragheit der Wasserentzug, genauer:
der Entzug des fiir die biochemischen Reaktionen wichtigen ,freien®,
intermizellaren, also nicht durch elektrische Krafte fest an die Kolloid-
teilchen gebundenen Wassers. In vielen Fillen 1aft sich eine iiberaus
enge Beziehung zwischen dem Wassergehalt des Gewebes, der Lebens-
tatigkeit und der Resistenz ermitteln. Bei reifenden Samen entspricht
dem fortgesetzten Wasserverlust eine abnehmende Atmungsintensitit.

Bei keimenden Samen steigt die Atmung wieder

Keimende Gerste, mit zunehmendem Wassergehalt (KoLrwrTz,
abgeschiedenes CO, siehe Tabelle).
je Kilogramm Auch sonst zeigen Pflanzen, etwa im Verlauf

in 24 Stunden. natiirlicher Ruheperioden oder experimentell, so

Wassergehalt | COrAbgabe  nach der Ubertragung in trockene Luft oder

% | me in Losungen, die den Zellen osmotisch Wasser
10—12 ‘ 0.3—0.4 entzogen, gleichzeitig eine Verminderung der
14—15 1.3—1.5 Atmungsintensitat und anderer Stoffwechselpro-

33 ’ 2000 zesse sowie eine Erhohung der Resistenz (SAPPER).

(Abb. 2) (WALTER).
Die Bedeutung des Wassergehalts fiir die physiologische Labilitit,
also fiir die Niedrigkeit der Reaktionswiderstinde ist durthaus verstind-
lich; vom Wassergehalt hangt unmittelbar vor allem der osmotische Druck
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der in den Vakuolen und im Plasma befindlichen Fliissigkeiten, sowie
der Quellungszustand der Plasmakolloide ab. Schon die Erhohung des
osmotischen Drucks kann (auch in vitro) eine Verzogerung fermentativer
Reaktionen nach sich ziehen. Man darf solche
im Organismus sicher verbreiteten Wirkungen
etwa durch die Annahme erkliren, daB die

osmotisch wirksame Losung vom Ferment oder /
dem von ihm angreifbaren Stoff durch semiper- //

4

meable Membranen getrennt ist, und so das
fiir die Geschwindigkeit der chemischen Reak-
tion wichtige Wasser entzogen werden kann.
Der Quellungsgrad des Protoplasmas wird /
sowohl direkt von aufen her als auch durch Ver-
schiedenheiten der Konzentration des Zellsaftes /
beeinflult; entsprechen osmotischer Druck des
Zellsaftes und Quellungsgrad des Plasmas nicht =z - & &%
gleichen relativen Dampfspannungen, so muB3 es Wassergehalt
natiirlich zur Wasserverschiebung kommen, bis  Abb. 2. Zunehmende Atmung bei zu-
das Gleichgewicht hergestellt ist. Dieser, somit Jfoender Wt s
bereits vom Wasserzustand in der Vakuole ab- von MAYER und PLANTEFOL.
hangige Quellungsgrad bestimmt die Intensitat
der Stoffwechselprozesse, etwa die Intensitat der Atmung, oft schon insofern,
als fiir diese Prozesse die GroBe der inneren Oberflachen wichtig ist. Ferner
beeinfluBt der Quellungsgrad das Diffusionsvermogen, und damit sowohl
die Geschwindigkeit des Ausgleichs von Konzentrationsgefallen als auch
sekundir die Geschwindigkeit chemischer Reaktionen, da im Organismus oft
(im Gegensatz zum Verhalten der reagierenden Stoffe in wilrigen Losun-
gen) die Zuleitung der reagierenden Stoffe und die Fortleitung der Reak-
tionsprodukte zum begrenzenden Faktor der Reaktionsgeschwindigkeit
werden kann. Vom Quellungsgrad hangt aber auch noch die Stabilitat
der Kolloide ab. Ein an intermizellarem Wasser reiches Kolloid koaguliert
oder denaturiert unter dem Einflu hoher Temperatur und unter der
Einwirkung von Strahlen schneller als ein wasserarmes; nichtgelostes
EiweiB ist resistenter als gelostes. Auf eine kolloidchemische Umwandlung
aber kommt es bei der Schiadigung durch hohe Temperaturen und durch
Strahlen, etwa durch Rontgenstrahlen, wesentlich an. Hitze- und Strahlen-
schadigungen gehen mit protoplasmatischen Ausflockungen parallel, die
zunichst ultramikroskopisch als Triibungen, bei starkerer Schadigung
auch mikroskopisch wahrnehmbar sind. So verstehen wir beispielsweise
die Verminderung der Strahlenempfind-
lichkeit durch Wasserentzug (ERDMANN,  Saccharomyces, Empfindlichkeit

Afmungsinfensitat —e

siehe Tabelle). gegen Rontgenstrahlen.
Auch fir die Kalteresistenz ist der Behandlung Relative
Wasserzustand im Plasma wichtig. Man mit Emptindlichkeit
nahm zur Erklarung der unterschiedlichen Leitungswasser . 100
Kalteresistenz oft eine Bedeutung von 5% NaCl. . . 73
Anderungen der Wasserstoffionenkonzen- 6% Harnstoff. . 70

tration an. Entscheidender ist jedenfalls

die Uberfithrung des Plasmas in einen Zustand stirkerer Hydratation,
wobei es auf Kosten des freien Wassers gelartiger wird. Ein Hinweis
auf solche Verinderungen kann darin gesehen werden, dall sich die
Plastiden innerhalb des Protoplasten beim Zentrifugieren nichtkilte-
resistenter Pflanzen in den Zellen leichter umlagern lassen als bei kilte-
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resistenten Exemplaren. Die darin zum Ausdruck kommende Viskositats-
erhohung der kélteresistenten Pflanzen beruht wohl in einer auf Kosten
des freien Wassers eingetretenen verstarkten Hydratation, die es wiederum
bedingt, dafl den Kolloiden das Wasser nicht mehr so leicht entzogen
werden kann (KEssLER und RunLanND). Daf3 das fiir die Kéilteresistenz
wichtig ist, wird vor allem durch die Untersuchungen IrLjins iiber die
Ursachen der Kilteresistenz verstandlich: Beim Gefrieren wird dem Plasma
Wasser entzogen; beim schnellen Auftauen nehmen die einzelnen Teile
dann verschieden rasch wieder Wasser auf, dadurch kommt es zu Struktur-
zerstorungen.

Der Ubergang des Plasmas in einen mehr gelartigen Zustand, der Ent-
zug des freien Wassers bedingt andererseits wohl die Winterruhe, da
ein solcher Plasmazustand bzw. die Verminderung des Gehalts an freiem
Wasser biochemische Reaktionen erschwert. So wird die Parallelitat von
Ruhe und Resistenz verstandlich.

Auch das Kambium scheint seiner mit den Jahreszeiten wechselnden
Aktivitdt entsprechend solche Anderungen des Plasmazustandes durchzu-
machen; es geht im Friihjahr
aus dem Gelzustand in den
Solzustand iiber(PRIESTLEY).

Haufig erklart sich der
wahrend der Frosthartung,
also wahrend der Anpassung
an niedrige Temperaturen
eintretende Verlust freien
Wassers im Plasma aus
einem erhohten osmotischen
P , ) , Druck des Zellsaftes, so daB
Jui Sept  Nev.  Jon. Miz Mo Juf  sich oft eine Parallelitit zwi-

Abb. 3. Jahreszeitliche Schwankungen des osmotischen Druckes SChen osmotlschem Druck

und des Mannitgehaltes in Laubblédttern von Gardenia jasminoi- ] 1 ]
des (Mannitgehalt in Prozent des Blatttrockengewichts). und Ka’ltereSIStenZ erglbt
Nach ASAL (Asa1; ScartH und LEVITT)

(Abb. 3, vgl. auch S. 23).

Die Beziehung zwischen Wassergehalt und Resistenz wird auch durch Versuche an
Samen und Sporen verschiedenen Wassergehalts deutlich. So ist schon der Unterschied
auffallig, der zwischen Sporen, die in Luft und solchen, die in Alkohol aufbewahrt wurden,
besteht. Sporen von Bakterien und Pilzen (HOFFMANN; PASTEUR), sowie Samen hoherer
Pflanzen (NoBBE) werden durch den Aufenthalt in absolutem Alkohol nicht geschadigt,
sondern halten sich darin weit besser als in verdiinntem Alkohol und sogar besser als in Luft.
Beispielsweise wurden Rotkleesamen 21 Monate in absolutem Alkohol aufbewahrt, ohne
daB eine Schidigung der Keimkraft deutlich wurde. Am eindrucksvollsten sind Beob-
achtungen an Pilzsporen: Bei der Aufbewahrung in absolutem Alkohol bleiben die Sporen
von Phycomyces linger als 2 Jahre keimfahig; in Luft aber, selbst wenn diese relativ trocken
ist, nur etwa 3 Monate (KUurzwELLY). Pollenkérner von Thea sinensis und Camellia japonica
behalten ihre Lebensfihigkeit im Exsikkator 6 Monate, auBerhalb des Exsikkators nur
2 Monate (ORKONUKI).

So kann der Wassergehalt in recht verschiedenartiger Weise den
Aktivitatszustand der Zelle beeinflussen; schlieBlich aber wird es auf dem
einen oder anderen Weg immer zur Hemmung oder Beschleunigung von En-
zymreaktionen kommen; denn davon héngt ja die Intensitat der Stoff-
wechselprozesse, und damit die Lebhaftigkeit aller physiologischen Arbeit ab.
Wie stark das Ausmal der Enzymaktivierung beim Aufheben der Ruhe-
periode ist, moge ein Beispiel zeigen, namlich die Untersuchung der vor-
handenen Menge tatiger Amylase in Knospen verschiedenen Entwick-
lungszustandes (und demgemaf auch verschiedenen Wassergehalts) von

wl

asmotischer
Druck

"
T

Mannitgehalt
W
T

osmatischer Druck
S

Mannifgehalt
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Quercus pedunculata (Abb. 4). Die Kurven lassen den Zusammenhang
zwischen Wassergehalt, Enzymaktivierung, Atmung und Entwicklung
gut erkennen.

Fermentinaktivie- -
. =0
rungen.  Keineswegs T L )
aber ist eine Ruhepe- 3§ Wassergehalf | _.—1=" //
riode, also ein durch §‘” I Y <7
geringe Labilitat aus- § C0,~Abgate /
gezeichneter Zustand §% 7
immer nur durch eine E L= Amylasemenge |,
VerminderungdesWas- 52 s - o
sergehalts bedingt. § =7 T Hrospentinge
Selbst dieauch wahrend gk -
der Winterruhe wasser- mwes onoBmo K78 ﬁ’- z x
reichen Gewebe, etwa : g;';’&m ale) ”%mmm%-
die der Kartoffelknolle ' geworden  beginn

zeigen nach dem Zer- Abb. 4. Aktivierung von Fermentreaktionen infolge zunehmenden Wasser-

. . . _ gehalts beim Abbruch der Ruhe, gezeigt an den Knospen von Quercus
reiben nicht wie aufler pedunculata im Friihjahr. Wihrend des Knospenwachstums nehmen

halb der Winterruhe  Wassergehalt, Atmung und Amylasemenge zu. Nur fiir Linge und Was-
. sergehalt der Knospen sind absolute Zahlenwerte angegeben.

emen ungehemmten Nach Versuchen von KURSSANOW.

Freilauf des Ferment- :

apparates (WARTENBERG und HEY). Auch Samen geben ihren Ruhezustand

nicht schon allein durch Wasserzufuhr auf; sie konnen z. B. bei Abwesen-

heit von Sauerstoff im gequollenen Zustand jahrelang weiter in Ruhe

verharren (Kisser und PossNIG).

Solche Erscheinungen sind zum Teil verstiandlich, wenn das Wasser —
wie bereits erwdhnt — durch ionenelektrische Krafte an die Kolloid-
teilchen (,,Mizelle‘‘) gebunden ist. Wir kénnen uns aber den ohne Wasser-
verlust eintretenden Ruhezustand, namentlich die Hemmung der Enzym-
reaktionen, auch anders verstindlich machen, da der Widerstand gegen
den Ablauf chemischer Reaktionen nicht nur durch Entzug freien Wassers
erhoht werden kann. Ein Wechsel der Enzymquantitat selber, an den man
urspriinglich vor allem dachte, scheint weniger bedeutungsvoll zu sein.
Mit geeigneten Extraktionsmethoden 1aBlt sich durchweg zeigen, daB die
Enzyme im Stadium verminderter Lebenstatigkeit, selbst in trockenen
Samen, nur in inaktiviertem Zustand in der Zelle sind, nicht aber fehlen.
Am extremsten ist dieser ohne Enzymzerstorung bzw. -neubildung voll-
zogene Wechsel der Enzymaktivitit wieder beim Ubergang zum laten-
ten Leben, etwa bei der Samenreifung und (im entgegengesetzten Sinne) bei
der Samenkeimung. Als Regulatoren der Enzymaktivitdt kommen einer-
seits besondere Substanzen (Aktivatoren und Paralysatoren) in Frage,
sodann Ionen, vornehmlich H-Tonen und Metallionen, die aber durchaus
nicht in erster Linie auf die Enzyme selber wirken miissen, sondern meist
viel wichtiger sind, weil sie den fiir die Enzymtatigkeit bedeutungsvollen
Plasmazustand beeinflussen. Dabei ist sowohl der Zustand der Kolloide
wichtig, die als die eigentlichen und unerldBlichen Trager (meist eiweif3-
artiger Natur) der Fermentgruppen anzusehen sind, als auch der Zustand
anderer Kolloide, an die der Fermentkomplex oder die reaktionsfihigen
Stoffe adsorbiert werden konnen, wodurch dann die Fermentreaktionen
erschwert oder ganz verhindert werden.

Nur kurz sollen hier die Moglichkeiten fiir eine Beeinflussung der
Enzymaktivitit durch den Plasmazustand angedeutet werden.
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Die Bedeutung des Dispersititsgrades geht aus den Angaben vieler
Autoren hervor. Ein Beispiel aus neuerer Zeit besteht in der Feststellung,
daB Kolloide, unter anderem EiweiBkolloide, beim Frieren und Wieder-
auftauen ihre Dispersitat, also ihre innere Oberflache vergroflern; wodurch
etwa die Wirksamkeitssteigerung von Zymaselosungen durch Frieren
und Wiederauftauen erklarlich wird (Norp). Man hat dabei wohl nament-
lich an die Dispersitit des kolloiden Fermenttragers zu denken. Hier-
durch konnen vielleicht manche giinstigen Einfliisse des Durchfrierens
ruhender Organe auf die Enzymaktivitat und den Entwicklungsbeginn
erklart werden.

Wichtig ist ferner der Zustand ntraplasmatischer Lipoidfilme, die
offenbar in manchen Fillen Ferment und Substrat voneinander trennen
und dadurch den Abbau des Substrats verhindern bzw. regulieren. Dafiir
sprechen auch Modellversuche: Stiarke wird bei Gegenwart von Natrium-
oleat viel schwécher von Diastase angegriffen als ohne jenen Zusatz
(MUHLBAUER). Auch das schnelle Auftreten der normalerweise ja ver-
hinderten peptischen und tryptischen Verdauung des Protoplasmas durch
die in der Zelle vorhandenen Enzyme nach der Extraktion der Lipoide
kann hier erwahnt werden.

Fir die im Zusammenhang mit der geénderten Lebenstatigkeit ein-
tretenden Anderungen der Enzymaktivitit konnen offenbar auch Inakti-
vierung durch Adsorption und erneute Aktivierung durch Aufhebung der
adsorptiven Bindung (Elution) entscheidend sein. Die Inaktivierung ist
beispielsweise bei Diastase durch Eiweilniederschlage moglich, an die
das Ferment gebunden wird; die Elution 148t sich mit Albumin oder
Pepton erreichen (OPARIN). So konnen wohl manche Paralysatorwirkungen,
die man urspriinglich spezifischen Substanzen zuschrieb, als mehr physi-
kalische Effekte aufzufassen sein.

Endlich konnen Enzyminaktivierungen auch stattfinden, indem die
Enzyme Verbindungen mehr chemischer Natur eingehen. Hier ist vor
allem die Bildung sog. Symplexe zu nennen. Solche Symplexe kénnen
auch die von den Fermenten angreifbaren Substanzen eingehen und sich
dadurch dem Angriff durch das Ferment entziehen (z. B. Polysaccharid-
Eiweillverbindungen).

Es ist nach diesen Betrachtungen verstindlich, daB jeder Faktor, der den Ausgleich
der energetischen Gefille im Organismus hemmt, sowohl seine Ruhe vertiefen, als auch
seine Resistenz gegen duBere Eingriffe erhohen muB, weil eben eine Schidigung ahnlich
wie eine physiologische Tatigkeit in dem Ausgleich eines energetischen Gefilles besteht.
So erklart es sich wohl, dafl die Lebensdauer von Samen nicht nur durch Wasserentzug,
sondern auch durch Aufbewahrung bei niedriger Temperatur oder bei Luftabschlu ver-
lingert wird [BARTON (1); FAUsT; KoNDO]. Auch im ruhenden Samen und in der ruhenden
Spore sind die Reaktionswiderstéinde nie so hoch, da8 physikalische und chemische Zustands-
anderungen voéllig ausgeschaltet sind. Das Auftreten von (mit zunehmendem Alter sich
mehrenden) Mutationen im ruhenden Samen zeigt, daBl sehr wohl Verinderungen ablaufen.
Und auch fiir Pilzsporen ist bekannt, daB sie, wie die spiteren Eigentiimlichkeiten des
Mycels zeigen, ihre Eigenschaften wdhrend der Ruhe #ndern. Aus diesen Griinden muf
niedrige Temperatur nicht nur fiir die Erhaltung der Lebensfahigkeit, sondern auch fiir die
Erhaltung der urspriinglichen Eigenschaften giinstig sein. Wir wissen z. B., daB Aspergillus
niger nach lingerer Sporenruhe ganz verinderte physiologische Eigenschaften haben kann.
Werden die Sporen aber bei 0° aufbewahrt, so behalten sie ihre Eigenschaften, etwa ihr
Saurebildungsvermégen, fast unverandert (PRoToDJAKONOW und PALEY).

Physiologisches Gleichgewicht. Wir wiesen schon darauf hin, daB
sich mit der geinderten Labilitit des Plasmas, mit seiner geanderten
Aktionsbereitschaft, besonders leicht die Atmungsintensitiat indert. Das
ist nicht nur kausal verstédndlich, sondern stellt gleichzeitig eine wichtige
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physiologische Regulation dar. Hohe Aktivitat, Funktionsbereitschaft,
sind ja gleichbedeutend mit groBer Labilitat. Durch diese Herabsetzung
der Reaktionswiderstinde aber wird, auch ohne schidigende AuBen-
einflisse, aus physikalisch zwingenden Griinden eine Zerstorung der
arbeitsfahigen Potentiale erleichtert, ein Schaden, den die Zelle, ge-
mil unseren Ausfilhrungen iiber die Giiltigkeit des 2. Hauptsatzes,
nur durch Energieaufwand verhindern bzw. wieder ausbessern kann.
Das ist der Sinn der sog. Erhaltungsatmung in der Zelle, die einen
erheblichen Prozentsatz der Gesamtatmung ausmacht. Schalten wir in
einer funktionsbereiten, nicht nur latent lebenden Zelle die Erhaltungs-
atmung durch Vergiftung oder durch Sauerstoffentzug aus, so beobachten
wir in der Tat Strukturzerstorungen und Anhidufungen von Stoffwechsel-
produkten, die die Zelle schliefilich zum Absterben bringen. Man findet
z. B. Anhdufung von Sauren, von Azetaldehyd; sowie andererseits Vis-
kositéits- und Permeabilitatsinderungen, die ein deutlicher Ausdruck plas-
matischer Strukturinderungen sind (ParcH).

Die Erhaltungsatmung hat also die Aufgabe, die nach dem 2. Haupt-
satz angestrebte energetische Unordnung zu verhindern; mit Hilfe der
Atmung bleiben die Strukturen erhalten oder werden neu geschaffen,
Giarprodukte werden oxydiert oder zu den Ausgangsstoffen resynthetisiert.

So wird der grole Wert der engen Verkniipfung von Funktionsbereit-
schaft wund Atmungsintensitit verstandlich; denn in jeder Zelle muf
natiirlich, damit der ein dynamisches Gleichgewicht darstellende Zustand
scheinbarer Ruhe erhalten bleibt, die Intensitait der von der Atmung
gesteuerten restituierenden Prozesse genau der GroBe des Zerfalls, die
sich wiederum aus der Labilitat ergibt, entsprechen. Es ist daher auch
durchaus berechtigt, die Tiefe der Ruhe unmittelbar aus der GroBe der
Erhaltungsatmung zu bestimmen. Wir werden bei der Untersuchung
des Wachstums ein Beispiel dafiir kennenlernen, daf bei zunehmender
Aktivitat nicht etwa nur fiir die dulerlich sichtbare Aktion, sondern auch
schon zur Erhaltung des Zellsystems ein groflerer Energiebedarf besteht.

3. Die Ursachen des Wechselns der Aktivitiit.

Nach den Betrachtungen des vorhergehenden Abschnittes muf3 natiir-
lich jede Aufhebung eines Ruhezustandes in der Verminderung der Reak-
tionswiderstdnde bestehen, jeder Ubergang in die Ruheperiode in deren
Erhohung. Die Faktoren, die diese Anderungen, diese Beseitigung oder
Schaffung von Widerstinden gegen chemische und physikalische Pro-
zesse bedingen, konnen sowohl in der AuBlenwelt als auch im Organismus
selber liegen; d. h. die Ruheperiode kann beginnen oder aufgehoben
werden sowohl durch eine Anderung der Auflenbedingungen als such bei
deren Konstanz. Zu den duBeren Faktoren gehoren hierbei in erster Linie
natiirlich Zufuhr und Entzug des Wassers bzw. die Einfliisse, die Wasser-
zufuhr und -entzug regulieren; denn den Wassergehalt des Gewebes haben
wir ja als wichtig fiir den Grad der physiologischen Labilitat erkannt.
Ebenso sind auch alle anderen Faktoren bedeutsam, die irgendwie die
im vorhergehenden Abschnitt genannten Bedingungen physiologischer
Labilitat andern, also etwa auch Faktoren, die den Kolloidzustand des
Plasmas beeinflussen, z. B. durch Ladungsanderung zur Freigabe des an
die Kolloidteilchen gebundenen Wassers fithren; oder Faktoren, die —
wie bestimmte Tonen, Strahlungen — direkt hemmend oder férdernd auf
die Enzymaktivitat wirken. Trotzdem ist es im einzelnen oft recht schwierig
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zu erkennen, auf welchem Wege die mannigfaltigen duBeren Faktoren
imstande sind, die Reaktionswiderstinde in der Zelle zu veriandern.

Wasserversorgung, Nachreifung. Wir gehen am besten von der Be-
trachtung des tiefsten Ruhezustandes aus, den die Pflanzen durchmachen
konnen, also vom latenten Leben der Samen, ruhenden Sporen und physio-
logisch ahnlicher Dauerzustande. In manchen Fillen 148t sich die Ruhe-
periodeim Samenleicht aus der Wasser-
zufuhr erklaren. Nimmt die Wasser-
versorgung durch die Frucht ab, so

setzt allmahlich die Ruheperiode ein,
/ die aber, wenn sie wirklich nur durch
die unmittelbaren Folgen des allmah-
/ lichen Austrocknens bedingt ist, jeder-
/ zeit durch Ubertragung der Samen in

, Wasser oder auch (beim Verbleiben

j auf der Mutterpflanze) durch Einwir-
kung sehr feuchter Luft wieder unter-

7. I ®m W V. W brochen werden kann, so daBl der Same

Abb. 5. Nachreifung der Samen einer Cajanus-Art. sofort nach seiner Entgtehung auch

Ernte am 1.1. Zu verschiedenen Zeiten nach der .

Ernte wurden je 10 Samen ins Keimbett iber- 2U keimen vermag und dann sogar

tragen und die Zahl der keimenden bestimmt.  q.,5.6h nochmaliges Austrocknen in ein

Erst nach 3 Monaten beginnt die Keimfidhigkeit, - g » 5
die nach 6 Monaten noch nicht ihr Maximum er- zweites Ruhestadium iubertritt, das

reicht hat. Nach, Vorsuonen von Dure und ebenfalls durch Wasserzufuhr jederzeit
wieder unterbrechbar ist (OrrLova).

Aber so einfach liegen die Dinge in den seltensten Fiallen; und zwar
diirfen_wir auch dann, wenn der Same sofort nach seiner Ausbildung
durch Ubertragung in ein geeignetes Keimbett keimen kann, nicht mit Sicher-

heit schliefen, nur sein abnehmender Wasser-

e gehalt sei Ursache des Ubergangs in die Ruhe-
periode gewesen; wir konnen namlich bei den
gleichen Samen finden, dal} die Wasserzufuhr
einige Zeit spiater nicht mehr zur Uberwindung
des Ruhezustandes, also zur Keimung ausreicht.
Solche Samen, die eine Periode sog. Nachreife
benotigen, wenn sie schon ausgetrocknet waren,
NS sind von vielen Arten bekannt (Abb.5 und 6).
Die Keimfahigkeit wird dann oft gerade dadurch
erreicht, dal der Same noch weiter austrocknet.
Wir kénnen uns bis jetzt nicht erkliren, wie
hierdurch die Nachreifung bedingt werden kann:
w % wm wm  man darf etwa damit rechnen, daf3 [so vielleicht
Abb. 6. Wihrend des Nachrei-  beim Mais (KosHiMIzu)] im Endospermsaft kei-
fungsprozesses der Oujanus-$4me  mungshemmende Substanzen enthalten sind, die
e e e g durch Verminderung des Wassergehalts inakti-
schwindigkeit des Keimprozesses ~ viert werden. Die Existenz solcher keimungs-
wird gﬁ%ﬁ?'uﬁjg ch Versuchen von ) emmenden Substanzen ist, wie wir sehen werden,

fiur mehrere Pflanzen erwiesen.

Eine Nachreifung der Samen ist in vielen anderen Fillen gerade
notwendig, um die fir die Keimung unerlaBliche Wasserzufuhr zu
ermoglichen; denn manche Samen keimen unabhingig von der (oft
mehrere Monate dauernden) Nachreife, wenn die Samenschale entfernt
oder durchléchert wird, so dafl das Wasser leicht in den Samen ein-
zudringen vermag. Das gilt fiir die Samen einer Cajanus-Art, bei denen
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offenbar wahrend der Nachreifeperiode Prozesse ablaufen, die die fiir Wasser
undurchlassig gewordene Samenschale wieder durchlassig machen (DuTT
und THARURTA). Eine gleiche Deutung lassen Versuche an den Samen von
Rhodotypos kerrioides zu, die normalerweise einer Nachruhe bediirfen,
aber nach der Entfernung der Samenschale wenigstens zum Teil sofort
keimen (FLEMION). Dabei lie sich aullerdem zeigen, dafl wahrend der
Nachruhe die Wasserabsorptionskraft allmahlich zunimmt.

Die Keimungsverhinderung durch voriibergehend fehlende Wasserdurchlissigkeit
wurde unter anderem bei Nelumbo lutea als sehr ansehnlich befunden; selbst ein 18 Monate
langer Aufenthalt der Samen in Wasser ermgglicht noch keine Wasseraufnahme; die Kei-
mung kann aber erzwungen werden, wenn die Samenschale zerbrochen oder die Samen
5 Stunden mit konzentrierter Schwefelsdure behandelt werden (Jowrs). Eine ahnlich

giinstige Wirkung der Schwefelsiure wurde auch fir Papilionaceen-Samen ermittelt
(KORIAKINA).

Ubrigens kann auBer der Herstellung der o
Wasserdurchlassigkeit vielleicht auch die gleich- F27 Y
zeitige Herstellung der Sauerstoffdurchlissigkeit & Samenschale
wichtig sein, da in der Sauerstoffgegenwart eine ‘g,
unerlalliche Bedingung der Keimung besteht. @&
Die Hemmung der Sauerstoffdiffusion durch die / A
Samenschale ist z. B. fir Sinapis alba nachge- 7 7 /
wiesen worden [STALFELT (2)]. AuBler der Sauer- / /
stoffdurchléssigkeit ist die Kohlensiuredurch- .
lagsigkeit wichtig; Kohlensaureanhdufung ist oft ~ 7
Ursache von Keimungshemmungen. Schon in der Samenschale
unterschiedlichen Atmungsintensitdt von Samen 0 7 2‘0 %
mit und ohne Samenschale kommt die Hemmung Std. nach Heimbeginn
der Gasdiffusion zum Ausdruck (Abb. 7). Abb. 7. Atmung der Samen von

Wir deuteten bereits darauf hin, daB Nach- §e#vrus odoratus mit und chne
reifungsprozesse gelegentlich durch Zerstorung mune Hemmungder Gasdiffusion
keimu%gghemmendgw Stoffe die Keimfahigkeit herg- S . Lagi,
stellen konnen. Derartige, auch als Blastokoline
(KOOKEMANN) bezeichnete Stoffe kommen anscheinend in jungen Samen
und Friichten oft vor; sie erkliren auch die bekannte Entwicklungs-
hemmung frisch geernteter Kern- und Steinobstsamen. Solche Samen er-
fordern normalerweise eine mehrmonatige Ruhe (bei niedriger Temperatur),
bevor sie keimfahig werden. Bei Apfeln, Birnen, Quitten, Pflaumen und
Kirschen konnte aber eine sofortige Keimung erzielt werden, wenn bestimmte
Teile der Samen entfernt wurden (v. VEH). Bei Apfelsamen z. B. geniigte
es, die Samenschale (inneres und &ufleres Integument) und das lebende
Hiutchen des Nucellus vorher abzupraparieren, um innerhalb weniger
Tage eine Keimung zu ermoglichen. Anscheinend geht die entwicklungs-
hemmende Wirkung hier und auch bei Birnen, Quitten und Pflaumen
vom Nucellus aus.

Wir haben bisher zwei Prozesse genannt, in denen das Nachreifen
bestehen kann. Erstens (meist wichtig bei Samen mit harter Schale)
Herstellung der Durchlissigkest fiir Wasser bzw. auch fir Sauerstoff und
Kohlensaure, zweitens Zerstorung keimungshemmender Stoffe. Dabei
mag es noch Falle geben, in denen der erstgenannte Prozef auf dem
zweiten beruht, indem die keimungshemmenden Substanzen Ursache
mangelnder Durchlassigkeit sind. Es ist aber gewil, da wahrend der
Nachreifung noch weitere Vorgénge, namentlich solche chemischer Natur
ablaufen; wir wissen jedoch nicht, wie weit sie fiir die Herstellung der
Keimbereitschaft wichtig sind. Am sichersten wird man eine Bedeutung
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noch der z. B. fiir Katalase, Peroxydase und Lipase festgestellten Ferment-
aktivitatssteigerung zuschreiben diirfen (FLEMION). Bei Euryale ferox
scheint die allmahliche Zuckerbildung wahrend der Nachreifung ent-
scheidend zu sein; auch experimentelle Zufuhr von Zucker (oder Amy-
lase!) ermoglicht die Keimung, wahrend Anderungen in der Samenschale
bei dieser Art belanglos sind (OKADA).

Bei Sporen sind ebenfalls Nachreifungsprozesse erforderlich, so in den
Zygoten von Sporodinia grandis Vorgange, die etwa 2 Wochen in An-
spruch nehmen. Auch hier scheint, wie bei vielen Samen, die Her-
stellung der Durchlassigkeit entscheidend zu sein. Man beobachtet nam-
lich, wie mit zunehmender Permeabilitat (schnelleres Schrumpfen in
Glyzerin) der Prozentsatz keimender Zygoten zunimmt (Abb. 8). AuBer-
: dem sind Zygoten ohne Exospor leichter
zur Keimung zu veranlassen als die nor-

w | malen. _
\J'cé/; Die in Friichten und Samen enthaltenen kei-
) rumpring mungshemmenden Substanzen sind nicht nur zum

Verstandnis einiger Nachreifungsprozesse wichtig,
sondern sie konnen uns auch den EinfluB mancher
/fe//”f/ﬂg ’

S

AuBenfaktoren auf die Samenkeimung erkliren.
Interessant ist z. B. die giinstige Wirkung der Erde
auf die Keimung der Samen von Vaccaria pyra-

Sthrumpfingszeif ek bzm Heimung )

0 z ¥ £ T ¢ iidata [Borriss (2)]. Diese Samen keimen nur in
Lagerung Erde, nicht beispielsweise (unabhingig von den Licht-

Abb. 8. Nachreifung als Erhdhung der  yerhjltnissen) auf FlieBpapier. Die Erde wirkt nicht

Zg:sﬁ‘g?ﬁéﬁﬁzglﬁg' Z];;?)Qﬁhfv‘;‘,‘;l’g‘;';%i: etwa durch ihren Gehalt an bestimmten Stoffen
dinia in Glyzerin nimmt wihrend des  direkt stimulierend, sondern offensichtlich nur, weil

Lagerns zu, d. h., die fir diese Sehrump-  gje gus den Samen einen Hemmungsstoff auf adsorp-

fung notwendige Zeit wird kiirzer. Gleich- . - . .
zeitig erhoht sich die Keimbereitschaft, die  tivem Wege entfernt. Fiir diese Deutung spricht,
also offenbar an hohe Wasserpermeabilitit ~ daBl eine Durchstromung des Keimbettes mit Wasser

gebunden ist. Nach Versuchen von SEILER.  den gleichen Erfolg hat. Der Hemmungsstoff muf}

leicht fliichtig oder gasférmig sein; denn das Substrat
kann ihn auch dann entfernen, wenn es vom Samen durch einen Luftraum getrennt ist.
Ebenso wie Erde wirken Kohle, Kollodium und Aluminiumhydroxyd, also stets nur
positive Ladungstrager.

Liecht- und Dunkelkeimung (CrockEiRr). Auf dem Vorhandensein
keimungshemmender Substanzen im Samen bzw. in der Samenschale
beruht zum Teil auch die bei manchen Pflanzen bekannte Abhingig-
keit der Keimung vom Licht, dem in solchen Fillen die Rolle eines
Zerstorers der hemmenden Substanzen zufallen kann. Leider wissen
wir aber iiber die Vorgiange bei der Wirkung des Lichts auf die Keimung
trotz zahlreicher Untersuchungen erst sehr wenig. Eine Erschwerung der
Analyse tritt dadurch ein, dafl das Licht sowohl férdernd als auch hem-
mend wirken kann. Das héangt zunachst vor allem von der Spezies ab.
Die Samen mancher Pflanzen keimen normalerweise nicht, bevor Licht
auf sie eingewirkt hat, wahrend die Keimung bei anderen Arten durch
das Licht gerade gehemmt wird; wir sprechen von Licht- bzw. Dunkel-
keimern.

Ob die Lichtabhéngigkeit der Keimung als eine biologisch wichtige Reaktion ange-
sehen werden darf, wissen wir noch nicht. Immerhin ist es bemerkenswert, daB. fiir die
Samen der durch Licht geforderten Hesperis-Arten das Vorkommen von Verdickungen
in den AuBenwinden der Samenschalenepidermis beschrieben wurde (ALJawDINA); die
Verdickungen sollen als Sammellinsen wirken, und das Licht auf die Aleuronzellen konzen-
triert;r}, dH}; denen vielleicht die fiir die Lichtférderung entscheidende Strahlungsabsorption
stattfindet.

Der trockene Same ist stets gegen Licht und Dunkelheit unempfind-
lich; die Empfindlichkeit wird vielmehr erst nach dem Beginn der Wasser-
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aufnahme geschaffen, z. B. bei den lichtgehemmten Bromus-Samen 12 Stun-
den nach dem Einlegen in das Keimbett (ZrrHER). Dabei ist aber fir
die Hohe der Empfindlichkeit nicht der erreichte Quellungsgrad ent-
scheidend ; anscheinend ist die Wasseraufnahme also nur indirekt wichtig,
indem sie andere Prozesse einleitet, die ihrerseits die Lichtempfindlichkeit
herstellen. Licht bzw. Dunkelheit sind also keineswegs die priméren
Faktoren bei der Aufhebung der Ruhe; denn diese ist ja schon mit dem
Beginn der Wasseraufnahme, d. h. bald nach dem Einlegen in das Keim-
bett beendet. Aber jedenfalls ist der Abbruch der Ruhe ohne Darbietung
eder Entzug von Licht nicht so vollstindig, daB die weitere Entwicklung
ablaufen kann. Licht bzw. Dunkelheit sind also zum mindesten ergénzende
Faktoren zur vollstindigen Uberwindung der Ruhe; die ohne sie noch
bestehende Hemmung muf} beseitigt werden, wenn sich die Aktivitat
der Pflanze voll entfalten soll.

Obwohl zwei verschiedene Typen, die lichtgeforderten und die licht-
gehemmten Samen bestehen, ist es doch berechtigt, beide gemeinsam
zu behandeln; denn die weitere Analyse zeigt, dafl die beiden Typen
nicht etwas derartig Verschiedenes darstellen, wie es auf den ersten
Anblick scheint. Das Verhalten der Samen gegen Licht und Dunkelheit
kann sich namlich unter dem Einflufl dullerer und innerer Faktoren ver-
andern. So werden die Samen von Chloris ciliata bei niedriger Temperatur
durch Licht gehemmt, bei hoher Temperatur aber gefordert, wahrend sie
sich bei mittlerer Temperatur indifferent verhalten [GassNEr (1)]. Bei
Amaranthus wurde eine derartige Umstimmung ebenfalls gefunden (Baar).
Ferner kann auch Licht selber die Umstimmung bedingen: Bei Bromus
arvensis und B. mollis wirkt Licht je nach der Menge fordernd oder
hemmend.

Zu den inneren Faktoren, die die S E———
Lichtstimmung #&ndern, gehoren vor miH =
allem wieder die wahrend der Nach- //
reifung ablaufenden Prozesse. Die
Samen von Chloris ciliata werden zu- N _ }
nichst durch Licht gefordert, die (etwa 8 n 0””@

8 Monate dauernde) Nachreifung be- X /
dingt aber, daB das Licht nunmehr V4
hemmend wirkt [GassNer (2)]. Ahn-

liches gilt fiir Ranunculus sceleratus, 0

der nach 10monatiger Nachreifung nicht X I I ¥ 7 W
mehr wie vorher Licht benﬁtlgt, SOIl-  Abb. 9. Bei den Achaenen von Poa pratensis ist
dern dann im PDunkeln keimen kann. das Keimprozent im Licht von vornherein hoch,

" A " dagegen nimmt die Fihigkeit zur Dunkel-
Abb. 9 zeigt eine solche Umstimmung  keimung erst im Verlaufe mehrerer Monate all-

.. N mihlich zu, sie ist erst fast ein Jahr nach der
fiir Poa pratenszs . X Ernte etwa ebenso hoch wie die Keimfihigkeit
Wahrend der T,’Tbergang von einem im Licht. Nach Versuchen von JONSSON.

Stadium der Lichtunempfindlichkeit in
ein Stadium der Lichtempfindlichkeit mit anderen lichtphysiologischen
Erfahrungen gut vereinbar ist, erscheint die vollige Umstimmung, der
bergang vom lichtgeforderten zum lichtgehemmten Samen und um-
gekehrt, recht ratselhaft; er ist wohl nur durch die Annahme zu er-
kléren, daBl das Licht im Prinzip stets zwei verschiedenartige Prozesse
im keimenden Samen auslost, einen férdernden und einen hemmenden.
Dann konnte es von relativ kleinen Zustandsinderungen abhéngen, welcher
der beiden Prozesse iiberwiegt, und ob der Same dann im ganzen ge-
nommen durch Licht gefordert oder gehemmt wird. Eine Bestéitigung

Biinning, Physiologie des Wachstums. 2
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dieser Deutung darf in den Untersuchungen iiber die Wirkung verschie-

dener Lichtqualitaten gesehen werden.
s
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Abb. 10. Wirkung acht verschiedener Spektralbereiche

gleicher Energie auf die Keimung der Samen des Licht-

keimers Nicotiana tabacum. Ordinate: Keimprozent.
Nach MEISCHKE.
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Abb. 11. Wirkung acht verschiedener Spektralbereiche
gleicher Energie auf die Keimung der Samen des Dunkel-
keimers Cucurbita pepo (A normale, B geschilte, C eines
Keimblatts beraubte Samen). Nach MEISCHKE. Zu be-
achten ist die Ahnlichkeit mit der Wirkung der gleichen
Spektralbereiche auf den Lichtkeimer (Abb. 10). Die
nichste Abb. 12 erklirt, warum trotz des dhnlichen Ver-
haltens von Licht- und Dunkelkeimern gegeniiber den
einzelnen Spektralbereichen doch die Gegensitzlichkeit
im Verhalten zum weiBlen Licht besteht.

Abb. 12. Wahrscheinliche Verteilung der Forderungs- und Hem-
mungsbereiche fiir Lichtkeimer (4) und Dunkelkeimer (B); + For-
derungsbereich, — Hemmungsbereich (schraffiert). Zwischen bei-
den Typen bestehen also nur quantitative Differenzen, die aber
zur Folge haben, daB beim einen (Lichtkeimer) im weiBen Licht
die Forderung, beim anderen (Dunkelkeimer) die Hemmung

iiberwiegt. Nach MEISCHKE.

Nachdem sich altere Studien als
methodisch unzureichend heraus-
gestellt haben, ist neuerdings der
Nachweis gelungen, daBl es fir
jeden von Licht und Dunkelheit
abhangigen Samen fordernde und
hemmende Spektralbezirke gibt.
Hemmungsbezirke liegen bei den
Wellenlédngen 4 750, 570 und 490
bis 435 mu, Forderungsbezirke vor
allem bei 655—600 und bei 550 mu.
Das gilt bemerkenswerterweise
itbereinstimmend fiir Licht- und
Dunkelkeimer (Abb. 10 und 11).
Es ist nun nicht etwa so, daf3 bei
den Lichtkeimern die als hem-
mend bezeichneten Bezirke nur
weniger fordern als die Forderungs-
bezirke, sondern ein hemmender
Bezirk kann bei gleichzeitiger Dar-
bietung mit einem férdernden die
Forderung mindern oder ganz aus-
schalten. Tatséchlich sind also in
jedem licht- oder dunkelempfind-
lichen Samen zwei gegensditzliche
Prozesse moglich, und der Unter-
schied zwischen den beiden Samen-
typen besteht lediglich darin, da@
bei jenen weifles Licht im ganzen
genommen foérdert, weil seine for-
dernden Anteile die hemmenden
iiberwiegen, wihrend es bei
den Dunkelkeimern hemmt,
weil hier die Hemmungspro-
zesse leichter ausgelost wer-
den (Abb. 12).

Wie ist nun eine solche
qualitativeund quantitative
Verschiedenheit der Strah-
lenwirkungen moglich ? Die
Wirkung von Strahlen,
speziellihrephotochemische
Wirkung ist davon abhén-
gig, wie stark die Strahlen in
der Substanz, die den ent-
scheidenden photochemi-
schen ProzeB einleitet, ab-
sorbiert werden; quantita-
tive Wirkungsunterschiede
werden wir also, wenn nicht

besondere Griinde fiir das Vorliegen einer Komplikation sprechen, aus

Unterschieden der Strahlungsabsorption erklaren.

Qualitative Unter-
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schiede dagegen konnen wir nur durch die Annahme erkliren, daB
eine Lichtabsorption in mindestens zwei verschiedemen Substanzen statt-
findet, und die Absorption in der einen Substanz einen hemmenden, die
Absorption in der anderen Substanz einen férdernden EinfluB ausiibt.
Und wenn eine Strahlenart bei einem bestimmten Objekt einen qualitativ
anderen Erfolg hat als eine andere Strahlenart, so mull daraus geschlossen
werden, daB3 die eine Strahlenart stidrker in der den hemmenden, die andere
stirker in der den fordernden Prozel einleitenden Substanz absorbiert
wird. Es ist natiirlich auch moglich, daB eine groBere Zahl absorbierender
Substanzen beteiligt ist. Lichtgeforderte und lichtgehemmte Samen
brauchen sich nur dadurch zu unterscheiden, daB die beiden Arten von
Substanzen in unterschiedlichem Mengenverhéltnis vorhanden sind. Die Um-
stimmung bei der Nach-

reife kann sich z. B. aus %

einerAnderung dieses Men- g’

genverhaltnisses erkliren; 3

die Umstimmung durch 2%

die Temperatur dadurch, &

daB der fordernde Pro- <= ®

zel} starker temperatur- E

abhéngig ist als der hem- S L 1 ,
mende. Die Lage der hem- 0 w00 4800 5200 7000 6000 A
menden und férdernden Wellenlinge —

Lichtqualitaten gibt uns
im Prinzip die Moglich-
keit, die Substanzen zu
ermitteln, in denen die
entscheidende Strahlungs-
absorption vollzogen wird.

Erst an einem Objekt,
namlich den Samen von
Lactuca hat die Analyse
zu einem bemerkenswer-

Abb. 13. Beeinflussung der Samenkeimung von Lactuca durch ver-
schiedene Spektralbereiche. Die Samen wurden zunichst mit rotem
Licht vorbehandelt, welches so dosiert war, daB ohne weitere Be-
handlung eine Keimung von 50% eintrat. Sodann wurde jedoch
noch zusétzlich mit den angegebenen Spektralbereichen bestrahlt;
dadurch ergab sich eine Abweichung des Keimprozents vom Wert 50,
und zwar bedingten einzelne Bereiche (rot und orange) eine For-
derung der Keimung, andere (Grenze von ultrarot und rot, sowie
blau und violett) eine Hemmung der Keimung. Ultraviolett und
ferneres Ultrarot sind indifferent. Die Blauhemmung diirfte einer
Absorption im Karotinoiden, die Rotférderung einer Absorption
im Chlorophyll entsprechen, wihrend die fiir die Ultrarothemmung
verantwortliche absorbierende Substanz noch unbekannt ist. Jeden-
falls entspricht jedem Forderungs- oder Hemmungsbereich ein Ab-
sorptionsmaximum in bestimmten, in Extrakten nachweisbaren Sub-
stanzen (Abb. 14). Die Kurve stimmt prinzipiell mit den in Abb. 10
und 11 dargestellten iiberein, ist jedoch genauer als diese.

Nach FLINT und MCALISTER.

ten Teilergebnis gefiihrt.
Durch die Benutzung
sehr enger Spektralbereiche lie sich nachweisen, daf} in einem fordernden
Bezirk, der einen recht groBen Spektralbereich umfaf3t (Abb. 13), doch
noch qualitative Unterschiede bestehen, die bei der Darbietung geringer
Lichtmengen deutlich werden. Dann zeigt sich, dal3 der Bereich um
670 my maximal fordernd wirkt, also der Bereich, in dem Chlorophyll
in den lebenden Zellen ungefahr seine Hauptabsorption aufweist. Tat-
sachlich konnte aus den Samen auch Chlorophyll extrahiert werden.
Offensichtlich bedingt also eine Strahlungsabsorption im Chlorophyll
eine Keimungsférderung. — Der im Gebiet des sichtbaren Spektrums
liegende Hemmbezirk deckt sich ungefihr mit dem Absorptionsbereich
des Karotins, es scheint also, daBl man fir die Hemmwirkung die Strah-
lungsabsorption im Karotin verantwortlich machen kann. Aber auch fiir
den weiteren, im Ultrarot liegenden Hemmbereich ist sicher die Absorp-
tion in einer noch nicht analysierten Substanz ausschlaggebend; denn
Extrakte der Samen zeigen auch hier eine starke Absorption (Abb. 14).

Die bisher vorliegenden Untersuchungen an anderen Samen lassen
zwar nicht so genaue Schliisse zu; jedoch widersprechen die Ergebnisse,
wie die Abb. 10 und 11 zeigen, nicht der Annahme, daB die Verhalt-

2%
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nisse iiberall ganz ahnlich liegen. Und auch die fiir die Keimung von
Farnsporen verdffentlichten Daten stimmen jedenfalls mit der Annahme
iberein, daB Strahlungsabsorption im Karotin keimungshemmend wirkt
(Abb. 15).
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Abb. 14. Abb. 15.

Abb. 14. Lactuca. Absorptionsspektrum des Azetonextrakts aus den Samen. Die Absorption von blau bis griin

ist wohl auf Karotinoide zuriickzufiihren; im Samen bedingt diese Absorption Keimungshemmung. Die Ab-

sorption in gelb und orange (2 Bénder) ist dem Chlorophyll zuzuschreiben; sie bedingt im Samen Keimungs-

forderung; vgl. hierzu die Absorptionskurven von Karotin und Chlorophyll im Abschnitt ,, Strahlenwirkungen‘‘.

Die Absorption im Ultrarot ist auf eine noch unbekannte Substanz zuriickzufiihren; sie bedingt im Samen
Keimungshemmung (vgl. Abb. 13). Nach FLINT und MCALISTER.

Abb. 15. Keimung der Sporen von Athyrium filix femina unter dem EinfluB von Strahlen verschiedener
Wellenlédingen. Nach ORTH.

Man mufl also annehmen, dall die strahlende Energie je nach der
absorbierenden Substanz verschiedene chemische Prozesse einleitet. Bei
diesen Prozessen sind vielleicht photodynamische Erscheinungen beteiligt.
Solche photodynamischen Wirkungen sind bekanntlich bei der Strah-
lungsabsorption durch fluoreszierende Farbstoffe moglich, daher ver-
dient es Erwahnung, dall im chalazalen Ende der Samenschale von
Phacelia tanacetifolia fluoreszierende Stoffe sind, und daBl die Keimung
dieses zu den Dunkelkeimern gehdrenden Samens méglich wird, sofern
man das chalazale Ende verdunkelt (Maenus). Fluoreszierende und
photodynamisch wirksame Substanzen sind auch in den verschiedensten
Samen aufgefunden worden (METZNER).

Wenn der Lichthemmung etwa eine photooxydative Erscheinung zu-
grunde liegt, mull Sauerstoffmangel die Lichthemmung zugunsten der
Forderung zuriicktreten lassen; das scheint in der Tat zuzutreffen (Kipp).

Jedenfalls konnen solche oder auch andere Prozesse dann schliefilich
zur Zerstorung von Hemmungsstoffen (wie es GASSNER annimmt) oder
auch zur Bildung von Reizstoffen (nach der Theorie LEHMANNs) fiithren.
Diesen stofflichen Verianderungen kommt im einfachsten Fall die schon
bei der Erorterung der Nachreifungsprozesse genannte Bedeutung zu:
Herstellung der Durchlissigkeit fiir Wasser und vor allem fir Sauerstoff;
denn eine Durchlécherung der Samenschale kann oft das sonst notwendige
Licht ersetzen (AXENTIEFF). Das ist jedoch keine allgemeingiiltige Regel;
die zu iiberwindende Hemmung scheint also in anderen Fallen vom Samen-
innern auszugehen. — Ein anderer Weg zur Ermittlung der durch das Licht
eingeleiteten chemischen Umsetzungen besteht in den Versuchen, das
Licht durch die Zugabe bestimmter Substanzen iiberfliissig zu machen.
Namentlich GassNer fand mehrere solche Substanzen, unter denen be-
sonders N-Verbindungen, vor allem Nitrate zu nennen sind.

Der EinfluB von Licht und Dunkelheit auf die Beendigung der Ruheperiode ist nicht
nur bei Samen, sondern — weniger eingehend — auch bei anderen ruhenden Organen unter-
sucht worden. Unter den Sporen sind beispielsweise neben den bereits erwihnten einiger
Farne die der Nostocaceen als Lichtkeimer zu bezeichnen (HARDER), dagegen die Uredo-
sporen von Puccinia graminis tritict als Dunkelkeimer (DiLLoN-WESTON), sie werden vor
allem durch langwelliges Licht (Gelb, Orange und am starksten Rot) gehemmt, wenig oder
nicht durch blaues und griines Licht. Es sind aber auch Lichtférderungen bei Pilzsporen
beschrieben worden.
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Die Keimung der Winterknospen von Hydrocharis wird durch rote Strahlen geférdert,
durch blaue weniger geférdert und durch blaugriine gehemmt [SimMoN (2)]. Hier besteht
also eine dhnliche qualitative Differenz der Wirkung einzelner Spektralbereiche wie wir
sie bei Samen kennenlernten. Vielleicht treten noch genauere Ubereinstimmungen zutage,
wenn bei der Untersuchung solcher ruhenden Knospen #hnlich enge Spektralbereiche
benutzt werden wie bei der Untersuchung der Samen.

Temperaturwirkungen. Neben dem Licht (bzw. der Dunkelheit) ist
auch die Temperatur, namentlich erhohte Temperatur als wichtiger Faktor
bei der Beendigung von Ruheperioden erkannt worden, wahrend niedrige
Temperatur den Ubergang zur Ruhe veranlassen kann.

Die Beziehungen sind aber nicht so einfach, wie man zunéchst an-
nehmen mochte. Zunehmende Temperatur braucht nicht notwendig den
Entwicklungsbeginn zu beschleunigen. Frisch geerntete Samen von Tara-
xacum megalorhizon keimen bei 18—20° am besten, dagegen treten
sowohl bei hoherer (30°) als auch bei niedrigerer (15° und 0—19)
Temperatur Entwicklungsstorungen auf (Porcov). Haben die Samen ge-

S

Aeimung
3

lagert, so macht sich diese eigentiimliche Temperaturabhingigkeit nicht
mehr so sehr bemerkbar.

Eine andere bemerkenswerte Temperaturwirkung zeigt sich darin,
daBl die Anwendung wechselnder Temperatur oft viel giinstiger ist als
konstante Temperatur. Das kann sich anscheinend in einigen Fillen
(nach Versuchen mit Samen von Alisma Plantago) daraus erkliaren, daB
zunichst bei niedriger Temperatur eine
Quellung des Samens erfolgt, und dann pd
durch erhohte Temperatur eine Ausdehnung 7
des Quellungswassers sowie ein Entweichen %
der in ihm gelosten Gase bedingt wird, so /
daBl die Sprengung der Samenschale er- v
leichtert wird (SCHAUMANN). 2

Vielfach kiirzt auch niedrige Temperatur )
die Ruheperiode ab, obwohl sie sie selber vy b o enfr Tage 120
X R N . luspllanzen
einleitet. Zum Beispiel wurden Gladiolen- Abb. 10, Gladialus, Soste - Sowvaniy
rhizome 28 Tage lang (beginnend 8 Tage Abkiirzung der Ruheperiode durch Kilte:
nach dem Ausnehmen aus dem Boden) bei  gimt die ssiseree s gomion et firnte be-
30 baw. 350 gelagert. Dann wurde ausge- i vk sngeifinat i ictguis

pflanzt, und das in Abb. 16 dargestellte Abssisse angegebenen Tage die in der Or-
. . inate angegebenen Prozente der izome
Ergebms erzielt. gekeimt waren. Nach Versuchen von

Man darf in dieser haufig gemachten Erfah- DENNY und MILLER.

rung, daB wihrend der Ruheperiode niedrigere

Temperatur giinstig wirkt, eine Anpassung an die natiirliche Umgebung sehen, da
die Ruheperiode ja normalerweise in die kalte Jahreszeit fallt. Eine physiologische Er-
klarung der Effekte ist bisher nicht méglich. Jedoch ist hier wohl unter anderem die vollige
Ausschaltung aller chemischen Umsetzungen im ruhenden Organ wichtig. DaB solche
Umsetzungen sonst doch noch ablaufen, haben wir ja schon frither (S.12) erwahnt. Es
ist in dieser Hinsicht aufschluBreich, daB die giinstige Wirkung niedriger Temperatur bei
Samen, speziell die Wirkung auf die Lebensfahigkeit, auch durch Trocknung der Luft ersetzt
werden kann (BArToN). Beispielsweise keimten von Samen der Lactuca satvva nach 3jahriger
Aufbewahrung bei Zimmertemperatur in offenen GefaBfen etwa 20%, unter gleichen Be-
dingungen bei —5° aufbewahrt mehr als 80%. Dagegen betrugen die Keimprozente fast
unabhiingig von der Lagertemperatur etwa 80 %, wenn eine Trocknung iiber CaO erfolgt war.

Etwas prinzipiell anderes liegt wohl vor, wenn die Abkiirzung der
Ruheperiode nicht durch die Dauereinwirkung niedriger Temperatur,
sondern durch kurzdauernde Einwirkung besonders niedriger Temperatur
abgekiirzt wird. Derartige Wirkungen sind zunichst wieder fiir Samen
zu nennen; die Keimgeschwindigkeit und das Keimprozent wird durch
leichtes kurzdauerndes Ausfrieren der Samen oft [z. B. bei Papaver
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somniferum (Firsova)] erhoht; langeres Ausfrieren wirkt begreiflicherweise
schiadigend. Unter den Sporen verhalten sich unter anderem die von
Oedogonium &hnlich; ihre normale Ruheperiode dauert 12—14 Monate;
sie konnen aber schon nach 1 Monat zum Keimen gebracht werden, wenn
sie wenige (bis zu 4) Tage auf einige Grad unter dem Nullpunkt abge-
kiihlt werden (MAINX).

Auch bei Kartoffelknollen ist ein entsprechender Effekt beobachtet
worden, wenn eine voriibergehende Abkiihlung auf eine in der Nihe des
Nullpunktes liegende Temperatur erfolgt (SNELL); dabei wurde zudem
festgestellt, dafl diese Behandlung eine Stirke-Zuckerumwandlung zur
Folge hat, die, sofern nachher die Temperatur wieder erhoht wird, zur
Atmungsforderung fiihrt, weil nunmehr ja eine groflere Menge unmittel-
bar veratembaren Kohlehydrats vorliegt. (Zuckergehalt und Zucker-
zufuhr werden oft zum begrenzenden Faktor der Atmungsintensitit.)
Diese Beobachtung legt den Gedanken nahe, daB auch in den anderen
Fillen die giinstige Wirkung kurzdauernder niedriger Temperatur auf einer
Reizwirkung beruht, wie sie dhnlich durch die verschiedensten anderen
physikalischen und chemischen Einfliissse auf die Ruheperiode ausgeiibt
werden kann, und zwar gerade durch solche Agentien, die bei langer-
dauernder Einwirkung auch nichtruhende Organe schidigen. Hierher
gehort z. B. der EinfluBl kurzdauernder hoher Temperaturen, ein Einfluf},
der uns namentlich durch seine Anwendung beim Frithtreibverfahren
in der Gértnerei bekannt ist, also durch seine Anwendung bei der
Abkiirzung der Ruheperiode von Knospen. Dabei wird vor allem das
Warmbad oft angewandt, durch das manche Pflanzen, die sonst noch
eine mehrmonatige Ruhe vor sich hitten, angeregt werden, sich innerhalb
weniger Tage zu entwickeln. Diese Anregung gelingt sowohl im Friithjahr
vor der normalen Entwicklung als auch bereits im Herbst; dagegen nicht
oder doch erheblich schwieriger im Winter.

Hydrocharis Winterknospen, Die einzelnen Pflanzen verhalten sich in

Treibwirkung der

Temperatur. bezug auf die Leichtigkeit der Beendigung
Tomporater Trtordoniione ihrer Ruheperiode ganz verschieden.

o Einwirkungsdauer Fir die Einwirkung hoher Temperatur

) ist eine um so kiirzere Zeit erforderlich, je

b 69—120 Min. hoher die Temperatur ist. So waren fiir

46 5— 20 . die Winterknospen von Hydrocharis morsus

47 5— 10 ,, ranae bei der Anwendung des Warmbades

48 ] 5, im Herbst die in nebenstehender Tabelle

P 2 an oder weniger  angegebenen Badezeiten notwendig, um zu

55 15 Sek. oder mehr veranlassen, daf die Keimung der Knospen

etwa 1 Woche spater eintrat (VEcrs).

Die Temperaturwirkung auf die Beendigung der Ruheperiode zeigt
also eine in diesem Ausmafl bei den meisten anderen physiologischen
Prozessen nicht bekannte starke Temperaturabhingigkeit. Wihrend bei
den meisten Stoffwechselprozessen ein Temperaturkoeffizient zwischen
2 und 3 besteht (Verdoppelung oder Verdreifachung der Reaktions-
geschwindigkeit bei einer Temperaturerhhung um 10°), ist aus den oben
wiedergegebenen Zahlen ein Q,,-Wert von 58 abzulesen. Nun ist es gewif3
voreilig, aus der Hohe eines Temperaturkoeffizienten sichere Schliisse
auf die Natur des zugrunde liegenden Prozesses ziehen zu wollen, da beim
Zusammenwirken mehrerer chemischer Prozesse hohere Temperatur-
koeffizienten entstehen konnen, als sie fiir den EinzelprozeB charakteri-
stisch sind; aber ein so auffallend hoher Koeffizient wie der genannte
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spricht doch fiir die Berechtigung der Vermutung, da der Temperatur-
wirkung hier eine Koagulation oder Denaturierung von Eiweisolen zu-
grunde liegt, Prozesse, denen in der Tat so hohe Temperaturkoeffizienten

zukommen.

Demnach kann es sich, auch schon
wegen der kurzen Zeit, wahrend der die
Temperatureinwirkung erforderlich ist,
nicht so sehr um eine direkte Beeinflus-
sung des Stoffwechsels handeln, durch
die, wie mehrere Autoren annehmen, das
Warmbad zur Beendigung der Ruhe-
periode fiihrt. Sehr wohl aber konnen
die genannten kolloidchemischen Um-
wandlungen zur Freisetzung von Enzymen
und dadurch zur Stoffwechselforderung,
speziell zur Atmungssteigerung, fithren.

Diese Deutung wird auch noch durch
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Abb. 17. Beispiel einer Entwicklungsanregung
durch physiologisch extrem hohe Temperatur.
Keimung (Ordinate) der Sporen von Neuro-
spora nach 20miniitiger Erhitzung auf die in
der Abszisse genannten Temperaturen.
Nach GODDARD.

Beobachtungen an den Ascosporen von
Neurospora tetrasperma gestiitzt. Die Sporen keimen nur, wenn sie einige
Minuten auf 52—60° erhitzt und dann wieder abgekiihlt wurden (Abb. 17).
Die Aktivierung kann nach einiger Zeit zuriickgehen und dann erneut
ausgelost werden. Es ist nun bemerkens-
wert, dafl als Wirkung der kurzdauernden
Temperaturerhohung eine Atmungsstei-
gerung nachweisbar ist, die sich sehr
wohl von der spateren, mit der Keimung
eintretenden Atmungssteigerung unter-
scheiden laBt (Abb. 18).

Wahrend eine voritbergehende Einwir-
kung extrem hoher oder sehr niedriger
Temperatur bei nachtraglicher Herstel-
lung normaler Bedingungen die Ruhe-
periode beenden kann, vermag eine lingere
Einwirkung niedriger Temperatur gerade
umgekehrt den Eintritt der Ruhe zu be-
dingen. Das gilt sogar so allgemein, daB
man die Behandlung mit niedriger Tem-
peratur als wichtigstes Mittel zur Ein-
leitung der Ruhe und (im Zusammenhang
damit) der Kialteresistenz betrachten darf. 5 73 %5
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Niedrige Temperatur verursacht also die
Plasmaeigenschaften, die wir als wesent-
lich fiir ruhende Zellen erkannt haben.
Oft, aber nicht immer wird das erreicht,
weil niedrige Temperatur die Bildung von
Zucker aus Starke fordert und dadurch

Abb. 18. Erklirung der Temperaturwirkung
durch Atmungssteigerung. Atmung der Sporen
von Neurospora (mm? O,-Verbrauch), und zwar
bei ruhenden Sporen, bei entaktivierten (er-
neute Riickkehr in den Ruhezustand durch
voriibergehende Verhinderung der Atmung),
aktivierten (Hitzebehandlung!) und erneut
aktivierten. Vgl. auch Abb. 17.
Nach GODDARD.

dem Plasma auf osmotischem Wege freies

Wasser entzogen wird (vgl. S.10). Die unterschiedliche Kilteresistenz
verschiedener Pflanzen kann sich geradezu daraus erkliren, da die Pflanze
unter dem Einflufl niedriger Temperatur verschieden schnell und intensiv
zur Zuckerbildung schreitet.

Stimulationen durch Schiidigungen. Will man, von der naheliegenden
Annahme ausgehend, daf die physiologische Grundlage der Aktivierung
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durch kurzdauernde extreme Temperaturen (Hitze oder Kalte) in allen
Fillen mehr oder weniger gleichartig ist, die an den verschiedenen Ob-

Abb. 19. Schidigung des lebenden Ge-
webes bedingt oft eine gesteigerte Ferment-
titigkeit. Stoffwechselablauf in Ratten-
leberschnitten nach Zugabe von Chinin
(also Schidigung durch Vergiftung). Sauer-
stoffverbrauch und C(Q,-Abgabe steigen,
letztere jedoch mehr (UberschuB: schraf-
fiertes Gebiet); vor allem wird also die
,,Glykolyse‘‘ geférdert. Nach DRUCKREY.

jekten gewonnenen Erfahrungen zu einem
Bild vereinigen, so gelangt man zur Ansicht,
daf primar eine kolloidchemische Umwand-
lung von EiweiBlstoffen stattfindet, die dann
eine Atmungssteigerung zur Folge hat; und
die Atmungssteigerung ihrerseits stellt den
Anfang zur Aufhebung der Ruhe dar. Diese
SchluBifolgerung findet eine gute Stiitze in
der allgemeinen, bei den verschiedensten
Untersuchungen aufgefundenen Gesetzlich-
keit, dal jeder AuBleneinfluf}, der in starker
Dosis zu merklichen Schadigungen fiihrt,
bei vorsichtiger Dosierung eine Forderung
bedingt, der eine nur unbedeutende Sché-
digung vorhergeht (ARNDT-SCcHULZEsches
Gesetz). Fur die Entstehung dieser Gesetz-
lichkeit ist es offenbar wichtig, dafl die
Strukturzerstérung, die ja mit der groben
kolloidchemischen Umwandlung notwendig
eintritt, zur Beseitigung von Trennungen
zwischen Ferment und Substrat fithrt. Und
die Rolle solcher strukturell bedingten
Trennung fir die unterschiedliche Ferment-
aktivitat ruhender und aktiver Organe
haben wir ja schon frither hervorgehoben.
Atmungs- und Géarungsféorderung durch
schadigende Eingriffe sind oft beobachtet

worden. Anscheinend wird beispielsweise die Amylase durch die Struk-
turzerstorung aus ihrer normalen Bindung im Protoplasma-Eiweifisystem
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Abb. 20. Demonstration der in Abb. 19

dargestellten Erscheinung an pflanzlichem

Gewebe. Atmungssteigerung im Blatt von

Prunus laurocerasus infolge einer Biegung

(mechanische Reizung) des Blattes. Ab-

szisse: Zeit nach dem Abtrennen des
Blattes. Nach ANDUS.

gelost und das Polysaccharid nunmehr in
ein der Atmung und Gérung unmittelbar
zugangliches Kohlehydrat verwandelt.

Eingehend ist neuerdings die Stoffwech-
selforderung durch Schadigung tierischer
Gewebe beschrieben worden, wobei es sich
speziell um eine mehr als 300 % betragende
Forderung der Glykolyse handelt, so daf}
nach der Verletzung die CO,-Abgabe einige
Zeit den O,-Verbrauch iibersteigt (Abb. 19).
Das zeigte sich in gleicher Weise unter dem
EinfluB} mechanischer und chemischer Sché-
digung. Uber entsprechende Erfahrungen
verfiigen wir auch fiir hohere Pflanzen ; bei-
spielsweise vermag selbst geringe mecha-
nische Einwirkung die CO,-Abgabe pflanz-
licher Gewebe um mehr als das Doppelte
zu steigern (Abb. 20). )

Oder: Bei Kartoffeln und Apfeln bleibt
die Braunung trotz der Anwesenheit von

Chromogen und Oxydasen in den Zellen nach der Ermoglichung des
Sauerstoffeintritts ins Gewebe durch Zerschneiden aus, bzw. sie beschrinkt
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sich auf die beschiadigten Zellen. Chromogen und Oxydasen sind also offen-
bar irgendwie durch semipermeable Membranen voneinander getrennt.
und erst wenn wir diese Membranen zerstoren (z. B. durch Behandlung mit
Chloroformdampfen) tritt die Braunung ein (HARVEY).

Fiir die Richtigkeit der hier gegebenen Erklarung einer Stoffwechsel-
forderung und Entwicklungsanregung durch extreme Temperaturen spricht
eindringlich die Erfahrung, dafl ein dhnlicher Effekt, wie ihn kurzdauernde
Abkiihlung oder Erhitzung bedingen, auch durch andere schidigende Ein-
griffe physikalischer oder chemischer Natur bei mafBiger Dosierung erreicht
werden kann. Die Winterknospen von Stratiotes konnen durch Zerteilung in
zwei oder mehr Stiicke zur Beendigung der Ruhe veranlat werden
(WisNiEwsKI); fiir andere Pflanzen gilt Ahnliches (SCHLUMBERGER); z. B.
konnen Syringa-Knospen zur Entwicklung gebracht werden, wenn man
sie durchlochert (Jacosi), Kartoffeln, wenn die Epidermis gebiirstet
wird (KOLTERMANN).

Es scheint aber, dafl bei solchen Entwicklungsanregungen aufler der
Freisetzung von Enzymen auch die Freisetzung von Hormonen, speziell
von Wachstumshormonen, wichtig ist.

Chemische Faktoren. Die auffallige Wirkung von Giften, deren Be-
deutung fiir die Unterbrechung der Ruhe lange bekannt ist und
durch neuere Untersuchungen immer wieder ihre Bestitigung findet.
konnen wir teilweise #dhnlich erklaren wie jene Temperatureinfliisse.
Besonders wirksam ist Blauséure, unter deren Einfluf (1—2stiindige
Begasung) sich die Knospen von Laubholzern selbst dann zur Entwick-
lung bringen lassen, wenn der Versuch wahrend der tiefsten Ruhe, d. h.
wahrend der sog. Mittelruhe (im Winter) durchgefiihrt wird. Blauséure
wirkt aber auch auf die schon mehrfach genannten Winterknospen von
Hydrocharis friuhtreibend. AuBlerdem sogar auf Samen; Weizen, der
noch nicht nachgereift war, konnte, wenn die Friichte in trockenem Zustand
mit Blausiure begast wurden (8 Vol.-% Blausdure im Luftraum wéahrend
1/,—48 Stunden), zur verfrithten Keimung gebracht werden (HASSEBRAUK).

Fir die Erklairung der Blausdurewirkung ist noch eine speziellere
Theorie aufgestellt worden, die uns in mancher Hinsicht weiter fithren
kann. Blausiure ist ein typisches (die eisenhaltigen Fermente inakti-
vierendes) Atmungsgift. Bei einer Blausiurebegasung mufl es daher zu
einer Anhiufung von Produkten der intramolekularen Atmung kommen;
und zwar auch dann schon, wenn die Blausiurekonzentration nicht zur
Ausschaltung der Sauerstoffatmung ausreicht; denn sehr geringe Blau-
saurekonzentrationen, die die Atmung noch nicht beeinflussen, sind sehr
wohl imstande, die normale, als PAasTEUR-MEYERHOFsche Reaktion be-
kannte Resynthese von Spaltprodukten zum Kohlehydrat mittels der
durch Oxydation gelieferten Energie zu hemmen. Die Produkte der
intramolekularen Atmung sind aber gute Entwicklungsanreger (BORESCH).
Besonders trifft das fiir den Azetaldehyd, aber auch fiir Alkohol und Séuren
zu, die die Ruheperiode bei direkter Einwirkung auf die Pflanze ebenfalls
abkiirzen konnen, also frithtreibend wirken (HAsSEBRAUK). Auch die
Samenkeimung wird durch Azetaldehyddampfe gefordert (NIETHAMMER).
Die blattbiirtigen Knospen an den festsitzenden Blattern von Bryophyllum
calicinum konnen durch Injektion von Azetaldehyd, Brenztraubensiure,
Athylalkohol und Azeton zur Entwicklung angeregt werden (KAKESITA).
Die durch diese Beobachtungen gewonnene Theorie hat man auf die
Falle auszudehnen versucht, in denen das Friihtreiben nicht mit Blau-
siure erreicht wird. Auch die physikalischen Treibmittel sollen namlich
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die Saure- bzw. Azetaldehydbildung in der Pflanze fordern. Bei der
Kiltebehandlung bliebe das Primére auf jeden Fall die genannte Struktur-
zerstorung im Plasma, die zur Stdrke-Zuckerumwandlung fiithrt; aber
der dabei entstandene Zucker soll wichtig werden, weil er das Material
zur intramolekularen Atmung, also zur Saure- und Azetaldehydbildung
liefert. (Direkte Glukoseinjektion wirkt ebenfalls.) Die Warmbadwirkung
hat man in analoger Weise durch die Annahme erklart, dafl durch den
Sauerstoffmangel des warmen Wassers die intramolekulare Atmung stark

gefordert werde; der Stoffwech-

% sel muB ja durch die Tempera-
2N A turerhohung beschleunigt wer-
’ \ /V\ " | den, es fehlt aber der notwen-
e dige Sauerstoff zur normalen
o \ isoliert / N Atmung. So muB es auch hier
’ / /ﬁk/l/w/xbf/ zur Anhéufung der genannten
5 — Substanzen kommen, diez. B.in
' Samen nach Warmbadbehand-

v 7 w % u# w z = ¢ s lung tatsichlich festgestellt
Tageszeit wurde (NIETHAMMER). Ebenso

Abb. 21. Bryophyllum calycinum. In einem von der Pflanze wurde in den Blattern von

isolierten Blatt ist der py-Wert durchweg niedriger als in -
dem an der Pflanze verbliebenen Kontrollblatt. Angegeben Bryophyllum nach dem Wa'rm
sind die py-Werte des 1. Tages nach der Isolierung. (Die bad oder auch nach einem Auf-
auBerdem erkennbare tagesperiodische Aziditadtsschwankung . .
ist bekanntlich eine normale Erscheinung bei Bryophyllum.) enthalt in WaSSGI‘StOffgaS eme

Die hohere Aziditit des isolierten Blattes wirkt entwicklungs- -
anregend oder ist doch Ausdruck von Stoffwechseldnderun- Z unahme des Geha'lts an Azet
gen, die zur Entwicklungsanregung fithren. Nach KAKESITA. aldehyd und Alkohol gefun—

den. — Beim letztgenannten
Objekt kann auch die Siureanhaufung wichtig sein, die sowohl beim Isolieren
der Blatter als auch nach Warmbadbehandlung beobachtet wurde (Abb. 21).

5 Ganz so einfach werden die Dinge

e . in der Wirklichkeit bestimmt nicht

Py40 sein; aber im Prinzip ist hier wohl

v eine richtige Theorie gewonnen wor-

#] Y den. Wir sollten nur beachten, daf
unbetangelt .

(I es auf recht verschiedenem Wege zur

2z & ¢ /_ # A 7"  Anhsufung von Produkten der intra-
ez molekularen Atmung kommen kann.

Abb. 22. Wie Abb. 21. Auch unter dem EinfluB 3
des Warmbades entsteht eine Zunahme der Azi- Eine Hemmung der Sa'uerStOffa't’mung
ditdt und wiederum eine Entwicklungsanregung. ynd auch eine Ausschaltung der Pa-

Dauer des Warmbades von 20—4 Uhr, . .

also 8 Stunden. Nach KAKESITA. STEUR-MEYERHOFschen Reaktion ist
nicht unbedingt notwendig. Wenn

wir etwa beriicksichtigen, dafl ein Friihtreiben nicht nur durch warmes
Wasser, sondern auch durch warme Luft, also ohne Sauerstoffmangel
erreicht werden kann, so diirfen wir doch damit rechnen, daf3 diese hohe
Temperatur &hnlich wie eine extrem niedrige Strukturzerstérungen be-
dingt, die den Stoffwechsel férdern, und an dieser Forderung ist erfah-
rungsgemafl die intramolekulare Atmung immer viel starker beteiligt
als die Sauerstoffatmung (DRUCKREY) (vgl. Abb.19). Auch der Blau-
saure mufl oft eine mehr indirekte Wirkung zugeschrieben werden, da
sie ja schon auf trockene Samen wirkt und hier die einfache Ausschaltung
einer Sauerstoffatmung nicht in Frage kommt. Der Sauerstoffentzug
braucht ebenfalls nicht durch direkte Hemmung der Atmung wirksam
zu werden. Sauerstoffentzug wirkt ferner indirekt schadigend auf die
Zelle (sofern sie nicht nur latent lebt); aber auch in allen diesen Fillen
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mehr indirekter Wirkung ist ja eine relative oder absolute Férderung
der intramolekularen Atmung zu erwarten.

Worauf die entwicklungsanregende Wirkung von Produkten der intra-
molekularen Atmung beruht, 1483t sich noch nicht entscheiden. Moglicher-
weise sind die Stoffe an der Bildung von Hormonen beteiligt, oder auch
fiir die Synthese von Sekundarstoffen (Fetten, Phosphatiden, &therischen
Olen, Eiweiflen) wichtig. In diesem Sinne &ufBlern sich RUHLAND und
RamsHORN, die kiirzlich den interessanten Befund mitteilen konnten,
daBl auch normalerweise die aktiven meristematischen Gewebe i1m Gegensatz
zum Dauergewebe eine starke intramolekulare Atmung (Garung) aufweisen.

Die zahlreichen im Laufe der Zeit bekanntgewordenen Beispiele fiir Entwicklungs-
forderungen durch Verhinderung der Atmung, also durch relative Férderung der intra-
molekularen Atmung, kénnen hier nicht aufgezihlt werden. Erwahnt sei, dall gleichfalls
ein Aufenthalt in Kohlensaure entwicklungsfordernd wirkt, so bei den Pyknosporen von
Deuterophoma tracheiphila (RaBinow1z) und bei Kartoffeln (THORNTON), fiir die auch eine
gleichartige Wirkung des Stickstoffs festgestellt wurde. Sodann mag die Wirkung von Ather
hier genannt werden ; durch Atherisieren kénnen z. B. Syringa-Knospen schon Mitte Oktober
zum Treiben gebracht werden; der Erfolg 148t sich sowohl durch Begasung als auch durch
Injektion erreichen (Jomannsex). Ferner ist Rauch wirksam. Bei Kartoffeln wurde unter
anderem eine Treibwirkung von CICH,CH,0H, NaSCN und NH,CSNH, beobachtet, und
dabei gleichzeitig eine Zunahme von Katalase und Peroxydase festgestellt [DENNY und
MiLLER (1)]. Am gleichen Objekt sind aber noch die verschiedensten anderen Stoffe wirk-
sam, so die Ddmpfe von Azeton, Benzol, Toluol, Allylsenfsl, Essigsiure-Athylester, Butter-
siure-Athylester, Athylen, Propylen [DEx~xY und MILLER (1)]; auch Chloroform wirkt,
z. B. nach einer Einwirkung von 0,005—0,02% wahrend 24 Stunden, frithtreibend auf
Kartoffeln (KOLTERMANN).

Sofern diese Stoffe die intramolekulare Atmung nicht durch eine Hemmung der nor-
malen relativ fordern, konnen wir die durch sie vermutlich bedingte Anhéufung von Gérungs-
produkten anscheinend als Ergebnis eines gesteigerten Zuckergehalts betrachten. Bei
Solanum tuberosum nimmt der Zuckergehalt um 100% zu (vor allem in den Knospen), wenn
die Ruheperiode durch Behandlung mit derartigen Gasen abgekiirzt wird (DENNY).

Bei Samen ist oft ein fordernder EinfluB der verschiedensten Stoffe beschrieben worden,
unter denen wieder solche, die in groBeren Konzentrationen giftig wirken, eine besondere
Rolle spielen. Jedoch wurde der Erfolg solcher ,,Saatgutstimulation® oft iibertrieben. Auch
wenn es, wie wir sahen, durchaus zutrifft, daB Gifte bei vorsichtiger Dosierung férdernd
wirken kénnen, bleibt doch zu beriicksichtigen, daB es sich dabei stets um kurzdauernde
Stimulierungen handelt und die giinstige Wirkung keineswegs wahrend der ganzen onto-
genetischen Entwicklung fortbestehen kann; die angebliche betrachtliche Erntesteigerung
durch Saatgutstimulation ist daher mit Recht abgestritten worden. GroBere positive
Erfolge der Saatgutstimulation sind vor allem dann zu erwarten, wenn die angewandten
Stoffe durch die Abtétung von Schidlingen, etwa von Pilzsporen, wirksam werden.

Wenn anorganische Stoffe, wie namentlich mehrere Salze, z. B. KCl, CaCl,, NaCl,
MgCl,, auf das Austreiben von Knospen, sowie auf die Keimung von Pollenkérnern (JAcoBI)
giinstig wirken, so muB8 man wohl in erster Linie der Beeinflussung des Kolloidzustandes
eine Bedeutung zuschreiben; denn auf diesem Wege ist ja eine Erhohung der Ferment-
aktivitdt moglich.

Bei den in der Literatur beschriebenen zahlreichen Wirkungen chemischer Agentien
auf die Keimung darf nicht iibersehen werden, daB es sich dabei oft weniger um die eigent-
liche Aufhebung der Ruheperiode als schon um eine Begiinstigung der spiteren Entwick-
lung handelt. Die benutzten Reizmittel sind zum Teil Stoffe, die fiir diese Entwicklung
unerliBlich sind. Besonders auffillig sind derartige Erfolge dann, wenn es sich um zwar
lebensnotwendige, aber nur in geringen Konzentrationen erforderliche Stoffe handelt.
Ein interessantes Beispiel bietet die Wirkung von Borséure auf die Keimung von Seerosen-
pollen. Schon iiberaus geringe Konzentrationen (bis herunter zu 0,00005 %) wirken fordernd.
Da die Borsiure nicht nur auf die Keimung, sondern auch auf das Pollenschlauchwachstum
wirkt, darf man wohl annehmen, da8 es sich hier um die Lieferung eines zur Entwicklung
notwendigen Stoffes handelt (SCHMUCKER).

Hormonale Wirkungen. Einen ganz wesentlichen Faktor fir die
Uberwindung von Ruheperioden haben wir noch nicht genannt: Die
Beseitigung hemmender Einflisse, die von angrenzenden oder auch von
weiter entfernt liegenden Zellen ausgeiibt werden. Einen derartigen Vor-
gang koénnen wir beobachten, wenn eine Zelle oder ein Komplex von Zellen
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aus dem natiirlichen Zusammenhang herausgelost wird. Die heraus-
gelosten Zellen entfalten Potenzen, die vorher ruhten; es entstehen neue
Organe, oftmals ein ganz neues Individuum; und an dieser Restitutions-
leistung erkennen wir, daf3 die Potenzen in der Zelle sehr wohl noch vor-
handen waren, obgleich sie sich im normalen Verlauf der Ontogenese iiber-
haupt nicht entfalten; die Zelle ist totipotent geblieben. Freilich handelt
es sich bei dieser Neuentfaltung schlummernder Potenzen doch schon oft
um etwas anderes als bei der vorher untersuchten Aktivierung ruhender
Zellen. Die zu Restitutionsleistungen schreitende Zelle braucht sich ja
zuvor nicht im Zustand allgemeiner Ruhe befunden zu haben; sie konnte
in anderer Hinsicht sogar recht aktiv sein. Die Untersuchung der Frage
aber, wie es zu dieser auswéahlenden Entfaltung und Nichtentfaltung
einzelner Potenzen kommt, gehort zur Entwicklungsphysiologie, sie braucht
uns hier nicht ausfiihrlich zu beschaftigen. Immerhin ist es auch fiir
unsere Betrachtungen interessant, daf sich einige Parallelen zur Ent-
wicklungsanregung vollig ruhender Zellen aufzeigen lassen. Dabei beginnen
wir am besten mit der Betrachtung der Entwicklungsanregung von Or-
ganen, deren Aufgabe in der Pflanze iiberhaupt nur darin besteht, im
Falle einer Beschadigung Restitutionsleistungen zu vollbringen. Solche
Organe, die im normalen Getriebe des Lebensgeschehens kaum eine Rolle
spielen und wohl auch hinsichtlich ihrer Stoffwechselleistungen als weit-
gehend ruhend gelten miissen, sind z. B. Blattachselknospen, die ver-
lorengegangene Sprosse ersetzen konnen. Wie zu erwarten, lassen sich
solche Knospen, die normalerweise, also wenn eine Restitution nicht
notwendig wird, in dauernder Ruhe verharren, durch &ahnliche dullere
Einwirkungen zur Entwicklung veranlassen, wie die vorher untersuchten
Organe, die normalerweise nur eine voriibergehende Ruheperiode durch-
machen. Man kann also Blattachselknospen durch Behandlung mit Blau-
saure, Ather, Chloroform, durch die Anwendung des Warmbades usw.
auch dann zur Entwicklung bringen, wenn Restitutionen nicht not-
wendig sind. Das gilt analog fiir die meristematischen Komplexe auf den
Blattern von Cardamine pratensis (HARIG) und, in geringerem Male, fiir
die Meristeme in den Blattkerben von Bryophyllum. Die Stimulations-
mittel konnen auf diesem Wege die Entwicklung aber nur einleiten, wenn
bereits Meristeme vorhanden sind. Zum Beispiel ist eine entsprechende
Behandlung der Begonia-Blatter erfolglos, obgleich diese nach der Ab-
trennung von der Pflanze sehr lebhaft zu Restitutionen schreiten.

Aber auch in den Fallen, in denen ef gelingt, die ruhende Potenz durch
aulere Faktoren zur Entfaltung zu bringen, also bei Anwesenheit meriste-
matischen, noch nicht in den Dauerzustand iibergegangenen Gewebes.
besteht immer noch die Frage, wie diese Anregung bei der normalen Resti-
tution entsteht. Zum Teil hat man wiederum mit der Anhdufung von
Produkten der intramolekularen Atmung gerechnet. In abgeschnittenen
Bryophyllum-Blattern ist in den ersten Tagen nach der Isolierung eine
Anhiufung von Azetaldehyd und Alkohol gefunden worden (KAKESITA);
ebenfalls konnte Zuckeranhdufung und erhohte Fermentaktivitit sowie
Saurebildung (Abb. 21) festgestellt werden (FREELAND ; jedoch auch MEHR-
LicH). Aber ein allgemeinerer Erklarungswert kommt diesen Beobach-
tungen wohl kaum zu; die experimentelle Forschung hat gezeigt, daB
noch ganz andere Umstande wichtig sein konnen.

Zu den Faktoren, die in den aus dem normalen Zusammenhang ge-
losten Geweben bzw. Organen eine Restitution auslésen, mochte man ja
zunéichst schon die Verwundung rechnen. Aber obwohl wir wissen, daB
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durch eine Verwundung Hormone entstehen bzw. freigesetzt werden
(Stoffe, die oft Eiweiabbauprodukte darzustellen scheinen), und diese
Hormone auch imstande sind, in den an die Wunde angrenzenden Zellen
Teilungen auszulosen, diirfen wir diesem Faktor anscheinend doch keine
zu grole Bedeutung zuschreiben. Bei Begonia rex und einigen anderen
Pflanzen geniigte namlich schon die Eingipsung des Vegetationspunktes
zur Auslésung der Restitution. Auch die Assimilatstauung, die in den
ruhenden Zellen eintreten mufl, wenn andere Organe, also namentlich
der wachsende Sprofl mit seiner Knospe entfernt werden, kann nicht ent-
scheidend sein; denn es ist zwar eine gewisse minimale Nahrstoffmenge
notig, wenn eine Restitution eintreten soll, aber eine engere Beziehung
zwischen Assimilatmenge und Restitutionsbestreben ist nicht nachweisbar
(HacEMANN); selbst Hungerpflanzen sind zu den Restitutionsleistungen
befihigt, Drosera-Blatter zeigten regenerative Sprofibildungen sogar dann,
wenn sie (nach der Ablosung von der Mutterpflanze) hungerten und auch
selber nicht assimilieren konnten (BEHRE).

So wurde man zwangslaufig zur Ansicht
gefiihrt, dafl die Restitution in den meisten
Fillen in erster Linie auf der Ausschaltung
der normalen Korrelation zwischen den Teilen
beruht, also auf der Verhinderung des Stoff-
austausches, speziell des Hormonaustausches
zwischen dem Vegetationspunkt und dem
ruhenden Meristem in Knospen usw. Die hor-
monale Beziehung 146t sich beispielsweise
schon beim Durchschneiden der Gefabiindel
aufheben, so daf3 auch hierdurch ein Austreiben
der ruhenden Knospen veranlaB3t werden kann
[Sxow (1—3)]. Wir wissen jetzt, da an dieser
hormonalen Beziehung in erster Linie das
Auxin, also das pflanzliche Zellstreckungs-
hormon beteiligt ist; vom Vegetationspunkt
wird es zu den ruhenden Knospen geleitet und )
kann dort seltsamerweise, obgleich es ja sonst g iisieraes ass e rohon.
wachstumsférdernd wirkt, das Austreiben ver- die Kotyledonarachselknospen aus,

A R weil die vom Auxin bedingte
hindern. Abtrennung des Hauptvegetations-  Hemmwirkung nunmehr fortfillt.
punktes bedeutet Unterbrechung des Hor-
monstroms, also Beseitigung der Hemmung (Abb. 23). Bei kiinstlicher
Auxinzufuhr bleibt die Entwicklungshemmung trotz der Beschidigung
der Pflanze bestehen (THmMANN und Skooa; ferner LaiBacu, HiTcH-
cock, DostaL u.a.). Wird beispielsweise ein Keimling von Vicia Faba
dekapitiert und auf den Epikotylstumpf Wuchshormon aufgetragen, so
wird das Austreiben der in den Kotyledonarachseln stehenden Knospen
verhindert, wahrend sie bei einfacher Dekapitation ohne Auxinbehand-
lung austreiben (MULLER). Ein derartiger Einflul besteht nicht nur von
der Endknospe auf die Seitenknospen, sondern z. B. auch von den Blattern
zu den Achselknospen, so dafl auch eine Entfernung des Blattes das Aus-
treiben von Knospen zu veranlassen vermag (UnROVA; PrcH).

Dieses Prinzip ist sicher im ganzen Pflanzenreich verbreitet. Werden
Zellen von Griin- oder Rotalgen plasmolysiert, also ihr Zusammenhang
mit den Nachbarzellen des Fadens aufgehoben, so zeigen sie Regenerations-
leistungen (MieHE; Czaja). Dabei kommt es auf die Plasmolyse selber
nicht an; wenn man einzelne Zellen der Rotalge Griffithsia Schousboes
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durch kurze Ubertragung des Fadens in Sifiwasser zum Platzen, also
Absterben bringt, und den Faden dann wieder in Seewasser iibertragt,

beginnen die anderen Zellen auszuwachsen (Abb. 24).

Abb. 24.  Griffithsia
Schousboei. Die See-
wasseralge wurde we-
nige Minuten in SiiB-
wasser gebracht, da-
durch platzten einige
Zellen. Die Aufhebung
der Korrelation zwi-
schen denZellen fithrte
dazu, daB nach der
Riickiibertragung in
Seewasser Regenera-
tionsschliuche getrie-
ben wurden.
Nach HOFLER.

Diese Feststellung, dafl es Hormone sind oder sein
konnen, die die Entfaltung ruhender Potenzen verhin-
dern, mag uns hier geniigen; wir wollen uns nicht zu
sehr ins Gebiet der eigentlichen Entwicklungsphysiologie
hineinbegeben.

Endogene Jahresrhythmik. Schon mehrfach sind wir
auf Erscheinungen gestoflen, die uns deutlich zeigten,

| daB wir den Wechsel von Ruhe und Aktivitat nicht

immer einfach aus einem Wechsel auflerer Faktoren er-
kliren koénnen. Wir erinnern uns an den Prozell des
Nachreifens der Samen; viele Samen und Sporen be-
notigen mehrere Monate, bevor sie das Maximum der
Reaktionsfahigkeit auf duflere Faktoren erlangt haben.
Auch bei der Betrachtung des Friihtreibens sahen wir,
daB3 die Pflanze zu verschiedenen Zeiten, also bei ver-
schiedenem inneren Zustand, auf gleiche &duflere Fak-
toren verschiedenartig reagiert. Und zwar veréndert
sich der innere Zustand hier in der Weise, daf3 die Pflan-
zen im Herbst noch relativ leicht anzuregen sind, im
Winter nur schwer, im Frithjahr wieder leichter. Solche
Beobachtungen haben allmahlich zur Erkenntnis gefiihrt,
daB sich ein Aktivitatswechsel auch allein aus inneren
Ursachen, also unabhéngig von dem Wechsel duferer
Faktoren, d. h. bei deren Konstanz vollziehen kann.
Gegen die Annahme einer lediglich aus inneren Ur-
sachen moglichen Ruheperiode hat vor allem noch KLeBs
Einwinde erhoben ; er wies darauf hin, daB3 selbst bei der
Buche, die sich dem vorzeitigen Treiben gegeniiber als
am resistentesten erwiesen hatte, durch elektrische Dauer-
beleuchtung eine Aktivierung, also ein Friithtreiben mog-
lich ist. Aber die Tatsache, dal die Leichtigkeit der Be-
endigung der Ruhe durch Licht und andere Friihtreib-

mittel sehr vom Zeitpunkt des Versuchs abhéngt, beweist
schon, daf auch unabhéngig von den wechselnden dufleren Faktoren ein Ak-
tivitatswechsel ablauft. Die an dieser Deutung vielleicht noch moglichen
Zweifel werden durch das Verhalten der Laubbaume unter Bedingungen,
bei denen die in Frage kommenden Faktoren iiberhaupt keinen Inten-
sitditswechsel mehr aufweisen, behoben. Diese Bedingungen finden wir
schon in den Tropen oft ausreichend verwirklicht. Natiirlich sind auch
hier duBere Faktoren, namentlich Licht und Temperatur, fiir den Ablauf
der inneren Prozesse wichtig. Andern sich Lichtintensitit und Tempe-
ratur, so hat das sicher einen grofien Einflufl auf die Geschwindigkeit der
an der Herstellung und Beendigung der Ruhe beteiligten Prozesse. Wenn
also behauptet wird, dal auch aus innerer Ursache ein Wechsel von Ruhe
und Aktivitat stattfindet, so soll das nur bedeuten, dafl diesem Wechsel
kein zeitlich ahnlicher Rhythmus im Ablauf der Umweltfaktoren ent-
spricht.

Am aufschlulreichsten ist das Verhalten der aus temperierten Zonen
stammenden Holzgewichse nach ihrer Ubertragung in die Tropen; sie
zeigen dort namlich weiterhin den Wechsel von Ruhe und Aktivitat.
Das wurde z. B. an Buchen nach deren Anpflanzung in Java beobachtet.
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Man findet sogar noch die glei-
chen Zustinde der Blattent-
wicklung und des Blattfalls, wie
sie fir die gemaBigten Zonen
charakteristisch sind. Und es
ist nicht etwa moglich, fiir die-
sen Wechsel andere dullere Fak-
toren verantwortlich zu machen;
denn die Rhythmik der Baume
verliert in den Tropengebieten
ohne ausgesprochene Regenzeit
jegliche Beziehung zur Jahres-
zeit ; die Pflanzen verhalten sich
alsoindividuellsehrverschieden,
weil eben keine AuBlenfaktoren
bestehen, die wie in den gemi-
Bigten Zonen den Beginn der
Ruhe- bzw. Aktivitétsperiode
auf bestimmte Jahreszeiten fest-
legen. Selbst die einzelnen Zwei-
ge eines Baumes oder Strauches
koénnen dabei ihre Selbstandig-
keit bewahren, so daB sie in
einem bestimmten Zeitpunkt in
ganz verschiedenen Entwick-
lungszustinden anzutreffen

sind. AuBerdem wird die Dauer
von 12 Monaten fiir die Durch-
fithrung einer Vollperiode meist
nicht mehr genau eingehalten.
Wenn wir in den gemaé-
Bigten Zonen ein genaues
Einhalten der 12 Monate
dauernden Periodizitiat
beobachten, so ist das
alsonureine Folge davon,
daff die Innenrhythmik
durch den Wechsel &u-
Berer Faktoren so regu-
liert wird, daB3 sie sich
diesen anpafBt.

Wie zu erwarten, fin-
det sich eine Ahnlichkeit
zwischen der Dauer der
endogen  angestrebten
Rhythmik mit der Jah-
resdauer bei solchen

Abb. 25. Astindividualitit bei Firmiana colorata, wachsend

im gleichméBig feuchten Tropenklima (Buitenzorg, Java).

Der im Bild dargestellte Gesamtast ist zwar, wie die untere

Figur zeigt, schlieBlich in allen Teilen dicht belaubt, aber

die Laubentfaltung erfolgt doch, wie die obere (3 Monate

frither aufgenommene) Figur zeigt, in den einzelnen Teilen
des Astes selbstindig.

. . Abb. 26. Individuelle Selbstéindigkeit im Periodizitdtsablauf bei Béumen
Pflanzen, die nicht aus iy g i i i ;

) im gleichmiBig feuchten Tropenklima. Zwei Exemplare von Sindora
den emaBigten Zonen im Botanischen Garten zu Buitenzorg (Java). Der rechts stehende
N g g d R Baum ist gﬁrade kahl, f}}er éinks stehen%e fri(sch l})e}l}au&t. Beim links
stammen sondern 1n stehenden Baum ist auBerdem ein groBer (nach hinten gerichteter)
d T i b it Ast hinsichtlich des Periodizitdtsablaufs selbstindig geworden; sein
en Tropengebieten mi Laub ist schon weiter entwickelt als das des ibrigen Baumes.

gleichmaBiger Verteilung

des Regens iiber das ganze Jahr heimisch sind, iberhaupt nicht. Aber auch
die in solchen tropischen Regionen heimischen Pflanzen zeigen eine, wenn
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auch zumeist schneller als innerhalb von 12 Monaten ablaufende Rhythmik,
die dann ebenfalls bei den einzelnen Individuen und den einzelnen Zweigen
selbstandig sein kann (Abb. 25 und 26). Diese Rhythmik braucht nicht
notwendig zum Kahlstehen des Baumes oder einzelner Aste zu fiihren,
kommt aber wenigstens (von selteneren Ausnahmen abgesehen) darin zum
Ausdruck, daBl die Neubildung von Blattern nicht gleichm&Big wihrend
des ganzen Jahres erfolgt. Der Zeitabstand zwischen zwei gleichen Ent-
wicklungszustéanden betragt dabei oft nur wenige Monate, jedenfalls fehlt
die Beziehung zur Jahresdauer (VOLKENS).

Genauer betrachtet erweist sich, dafl auch bei vielen Baumen unserer
Breiten die Regulierung der endogenen Jahresrhythmik auf die 12-Monats-
dauer nicht immer ganz vollstandig ist; vielmehr kann endogen ein

zweiterTrieb,,(Johannis-
trieb‘‘) im Sommer, sogar
im Hochsommer erfol-
gen; bei Quercus pedun-
culata wurden bis zu
5 Triebperioden gefun-
den (DostaL).

Auch in den Tropen
kann statt der inneren
Rhythmik, die nicht jah-
resperiodisch  verlauft,
eine 12 Monate erfor-
dernde bestehen, wenn
das durch das Walten
von Trocken- und Re-
genperioden in der Hei-

mat der betreffenden Art

Abb. 27. Astindividualitit bei Sarcocephalus. In seiner Heimat (Celebes) 1 i 1 -

treibt der Baum so einheitlich, wie die Biume unserer Breiten, da nOtwendlg erd Dle Neu

dEer Welghseltvon il‘mﬁken]i u;ui I}Eegenzeit regl{)liere(l]l}d wirkt. ]:)Iiesei bela,ubung von Biumen

xemplar ist im gleichméBig feuchten Tropengebiet (Buitenzorg, Java . .

aniggptﬂ]?]n%t; djf tﬁegt];lierur}nlg]tder erllldogﬁe)nten gthyﬁl[mmik ﬁugt fo]:'t. und Strauchern in sol-

Selbst kleinere Aststiicke verhalten sich selbstindig. Man sie iicke, 1

die noch altes Laub tragen (links unten), andere, die kahl sind, und Chen Gegenden flndet Oft
endlich solche, die junge Blitter verschiedener GroBe tragen. gegen Ende der Trocken-

periode statt. Der endo-
gene Charakter dieser Ruheperiode zeigt sich in einer verminderten Treib-
moglichkeit wahrend ihres Bestehens (CosTkr). Diese Baume verhalten
sich nach der Ubertragung in gleichmaBig feuchte Tropengebiete dhnlich,
wie es bereits fiir die unserer Breiten unter solchen Bedingungen angegeben
wurde (Abb. 27).

Nicht nur an Baumen und Strauchern, sondern auch an zahlreichen
anderen mehrjahrigen oder iiberwinternden Pflanzen macht sich das
Vorhandensein einer endogenen Jahresrhythmik deutlich bemerkbar. So
etwa bei den schon erwadhnten Winterknospen von Hydrocharis, die, wie
die im Herbst zunehmende und im Friihjahr wieder abnehmende Leichtig-
keit des Treibens zeigt, aus inneren Bedingungen eine der Winterzeit
entsprechende Ruheperiode anstreben. An diesem Objekt kann sogar
die Existenz einer endogenen Jahresrhythmik dadurch besonders an-
schaulich demonstriert werden, weil auch dann, wenn das Treiben wegen
Lichtmangel in einem Jahr unterbleibt, die inneren Prozesse so weiter
verlaufen, daf3 erst nach einem weiteren bzw. zwei weiteren Jahren, also
jahresperiodisch eine Zeit leichter Treibfahigkeit wiederkehrt [Simox (1)].
Es liegen Beobachtungen vor, nach denen selbst in den trockenen Samen
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derartige Prozesse ablaufen, die Keimfahigkeit sich also jahresperiodisch
verringert und wieder erhoht, Alectorolophus hirsutus (SPERLICH) und

Euryale ferox verhalten sich so
(Abb. 28).

Ferner konnen hier die iiber-
winternden Zwiebeln und Knollen
zahlreicher landwirtschaftlich und
gartnerisch wichtiger Pflanzen ge-
nannt werden, die namentlich in
Holland eingehend hinsichtlich des
Ablauf ihrer Rhythmik untersucht
worden sind (BrLaauvw, LUYTEN,
HarTsEMA u. a.). Diese Unter-
suchungen beziehen sich unter
anderem auf Hyazinthen, Tulpen,
Convallarien, aullerdem auf einige
Holzgewachse wie Syringa, Rho-
dodendron, Azalea, Prunus und
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Abb. 28. Endogene Jahresrhythmik. Die Samen von
Euryale ferox bediirfen einer Nachreifung; und zwar
kehrt in jedem Jahr etwa im Juni eine Periode der
Keimfihigkeit wieder, im ausgewihlten Beispiel auch
schon im ersten Sommer nach der Ernte der Samen,
d. h. nach 8monatiger Nachreifung; unter anderen Be-
dingungen steigt die Keimfihigkeit erstmalig im zweiten
Sommer. Ernte der Samen Oktober 1927. Auf der Ordi-

nate ist die Anzahl in den einzelnen Monaten gekeimten
Samen angegeben. Deren Gesamtzahl betrdgt 792.
Nach Versuchen von OKADA.

Pirus. In allen Fallen lief sich,
den Erfahrungen &lterer Autoren
an gleichen oder anderen Objekten
entsprechend, der gewohnliche Jahresrhythmus durch abnorme Auflen-
bedingungen, namentlich durch eine Anderung des Temperaturverlaufs,
weitgehend, aber nicht beliebig modifizieren. Der gesamte, normaler-
weise 1 Jahr dauernde Entwicklungszyklus konnte nur um etwa 4 Monate
abgekiirzt werden. Wurde eine weitergehende Abkiirzung versucht, so
machte sich die innere Rhythmik geltend, die einen langsameren Gang
erstrebte.

Zur Vervollstindigung des Bildes mag noch erwahnt werden, daf
auch bei niederen Pflanzen, jedenfalls bei Moosen, eine endogene Jahres-
rhythmik nachgewiesen werden konnte (HaGERUP), die auch wieder in
unperiodischem Tropenklima zutage tritt, wobei sich dann — ganz
entsprechend den an hoheren Pflanzen gewonnenen Erfahrungen — die
einzelnen Individuen verschiedenartig verhalten. Ubrigens zeigt die innere
Rhythmik bei den Moosen oftmals noch insofern eine besondere Anpassung
an die Umwelt, als innerhalb eines Jahres nicht ein Maximum und ein
Minimum der Aktivitat eintreten, sondern zwel Aktivitats- und zwei
Ruheperioden bestehen. Die erste, zum Friihjahrstrieb fithrende Aktivi-
tiatsperiode, beginnt schon im Winter oder im zeitigen Friihjahr; sie dauert
etwa 3 Monate. Dann setzt eine Sommerruhe von 1—3monatiger Dauer
ein, die dann durch den im Juni oder Juli beginnenden, auch wieder etwa
3 Monate dauernden Sommertrieb abgelost wird; diesem folgt schlieflich
die Winterruhe. Hierin liegt insofern eine Anpassung an die Lebens-
bedingungen der Moose vor, als sie im Sommer infolge groBer Trocken-
heit und infolge des Lichtmangels den die belaubten griinen hoheren
Pflanzen verursachen, schlechte Lebensbedingungen vorfinden, und sie
daher sowohl das Friihjahrslicht als auch das Spatsommer- und Friih-
herbstlicht ausnutzen miissen. :

Aber auch die Bliitenpflanzen, speziell die Baume, haben sich in
den Eigentiimlichkeiten ihrer endogenen Jahresrhythmik so weitgehend
an die spezielle Form des jahreszeitlichen Wechsels der Lebensbedin-
gungen angepaBt, daB schon aus diesem Grunde die Ubertragung an
einen anderen Standort sehr nachteilig sein kann (Abb. 29 und 30).

Biinning, Physiologie des Wachstums. 3
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Von ein und derselben Spezies liefern oftmals sowohl Samen aus Pflanzen
stidlicher Gegenden in nordlicheren als auch solche nordlicher Gegenden
in siidlicheren weniger kriftige neue Pflanzen als Samen aus Pflanzen
des betreffenden Standortes selber. Die Pflanzen haben sich (wohl durch
Selektion) auf eine besttmmte Dauer der Vegetationsperiode, also auf eine
bestimmte Dauer von Ruhe und Aktivitit eingestellt. Das wurde besonders
deutlich bei Fichten und Kiefern ermittelt (LANGLET). Abb. 29 und 30
erlautern diese Einstellung und die Wirkungsweise eines fremden Klimas.
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Abb. 29. Abb. 30.

Abb. 29. Schema zur Erlduterung der Beziehung zwischen klimatischer und physiologischer Periodizitit.

Temperaturverlaaf (schwache Kurve) und physiologische Aktivitit eines Baumes (krdftige Kurve) in ge-

miBigter Zone (oben) und in polarer Region (unten). Die Temperaturen bedeuten Tagesdurchschnittstempera-

turen; die Aktivitit kann etwa Assimilationstitigkeit bedeuten. Man sieht, dafl der Baum in der polaren

Region seine Ruhe relativ frith (schon bei geringem Temperaturanstieg) abbricht, in geméBigterer Gegend
erst bei stirkerem Temperaturanstieg. Abszisse: Monate.

Abb. 30. Schema zur Erliuterung der Folgen fehlenden AngepaBtseins der endogen angestrebten Periodizitit
an die klimatische (vgl. auch Abb. 29). Verhalten eines Baumes siidlicher Provenienz (geméiBigte Zone,
s. Abb. 29, oben) in nordlicher (Polar-) Gegend (oben) und eines Baumes nordlicher Provenienz (s. Abb. 29,
unten) in siidlicher Gegend (unten). Schwache Kurve: Temperatur; kriftige Kurve: physiologische Aktivitit.
Im ersten Fall (oben) zeigt sich: Der Baum beendet seine Ruhe, wie es seiner Provenienz entspricht, erst
relativ spit nach beginnendem Temperaturanstieg, befindet sich daher erst in voller Aktivitdt, wenn die
optimalen Lebensbedingungen bereits iiberschritten sind; er hat aulerdem (der langen Dauer seiner endogen
angestrebten Aktivititsperiode entsprechend) die Ruhe noch nicht wieder erreicht, wenn der Winter einsetzt;
es kommt daher (wihrend des mit gebrochener Linie gezeichneten Abschnitts der Aktivitdtskurve) zur
Schiadigung durch Kilte oder sogar zum Absterben. Im zweitgenannten Fall wird die Ruhe relativ zu frith
beendet, da der Baum in seiner eigenen Heimat darauf angewiesen ist, auf einen geringen Temperatur-
anstieg schnell mit dem Entwicklungsbeginn zu reagieren. Der Baum wird dadurch der Gefahr von Spit-
frosten ausgesetzt, die in den siidlicheren Gegenden noch wieder auf den Temperaturanstieg folgen konnen.
AuBerdem erreicht der Baum infolge der kurzen Dauer seiner endogen angestrebten Aktivitdtsperiode nicht
die optimalen #duBeren Bedingungen; er kehrt zu frith zur Ruheperiode zuriick, kann also, wenn er nicht
durch die Spitfroste geschiddigt wird, jedenfalls nicht den lingeren Sommer ausnutzen. Abszisse: Monate.

Wir sehen an einem Beispiel (Abb. 31), daB auf einem Versuchsfeld bei
60° nordlicher geographischer Breite die aus nordlicheren Gegenden
stammenden Kiefern leichter zugrunde gehen als die bei 60° heimischen.
Andere Versuche zeigten, dafl aber aullerdem auch die aus siidlicheren
Gegenden stammenden Kiefern auf nordlicher liegenden Versuchsfeldern
schlechter gedeihen als die aus der betreffenden nérdlichen Gegend
stammenden. AuBler der unterschiedlichen Dauer der endogen an-
gestrebten Vegetationsperiode ist dafiir die unterschiedliche Treibge-
schwindigkeit im Frithjahr ausschlaggebend. Die Pflanzen nérdlicher
Gebiete miissen naturgemaB bei einem geringeren Temperaturanstieg
zu treiben beginnen (und dann auBerdem schneller treiben) als die Pflanzen
siidlicherer Gegenden; denn eine Steigerung der Tagesdurchschnitts-
temperatur auf beispielsweise + 5% kann in einer nordlichen Gegend den
Beginn des Friihjahrs bedeuten, braucht aber in einer siidlicheren Gegend
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nur eine voriibergehende Unterbrechung des Winters darzustellen. Die.
unterschiedliche Treibgeschwindigkeit zeigt sich dann besonders deutlich,
wenn Pflanzen aus Saatgut verschiedener Provenienz auf ein und demselben
Versuchsfeld verglichen werden. So ergab sich beispielsweise fiir Pinus silve-
stris folgendes Bild (LANGLET):
Diese Unterschiede in der Provenienz Nadellange am 3. Juni in
endogen angestrebten Dauer 55%3%%2332%“5&5%7?‘5;
der Veggtat'ionsperiode und der geographische ?12: ggggﬁgi?:g%cﬂgg
Geschwindigkeit des Anspre-
chens auf den Temperaturan- i

Ort
Breite benutzt

stieg sowie der Treibgeschwin- Alta . 70 50,0
digkeit sind in den Abb, 29 LAPPirisk. 66 360
und 30 beriicksichtigt; es geht Karsholm . 56 9.6

daraus hervor, wie sehr solche
erblichen Verschiedenheiten eine Anpassung an die betreffende geogra-
phische Breite bedeuten, und warum eine Ubertragung in andere geo-
graphische Breiten verhingnis- ‘

volle Folgen fiir die Pflanze haben % s <
kann. a0

Hier sei aber noch gleich erwihnt,
dafl fiir solche Entwicklungsstérungen
nach der Ubertragung in einen anderen
Standort nicht nur das MiBverhiltnis
zwischen endogen angestrebter und du-
Berer Jahresrhythmik, sondern auBlerdem,
wie wir bei der Untersuchung des sog.
Photoperiodismus sehen werden, das MiB3- 0 ﬂ_:/ T
verhaltnis zwischen endogen angestrebter w # a & ad

und &uBerer Tagesrhythmik verantwort- . nird. Breite
lich ist g Y Abb. 31. Lebensfihigkeit von Kiefern (Pinus silvestris)
18t. verschiedener Provenienz (zwischen 40° und 62° nord-

: : _  licher Breite) auf einem 60° nérdlicher Breite gelegenen
Dle Ta’tsa’ehe’ daB dle endo Versuchsfeld. Beriicksichtigt sind 112 verschiedene

gene Rhythmlk zwar nicht jmmer, Provenienzen; in der Abbildung wurden jedoch alle

. . . Provenienzen aus einem Intervall von zwei Breitengraden
wohl aber bei den in geographl— zusammengefaBt. Abszisse: Geographische Breite der

schen Zonen mit ausgeprégter Jah-  EoT G, Dt frorentsats dor inrigon, noch
resrhythmik aullerer Faktoren be- wuchsen also die Kiefern am besten, die aus der
heimateten Pflanzen, Perioden von & g B e e pcsfeldes  stammen.
ungefahr 12monatiger Dauer an-

strebt, also von der Umwelt nicht hinsichtlich ihrer Dauer, sondern nur
hinsichtlich des Zeitpunktes der einzelnen Phasen reguliert zu werden
braucht (analog einer Uhr, die nur noch richtig gestellt werden muB),
laBt die Frage entstehen, ob es sich um eine erbliche oder um eine im
Laufe der Jahre individuell erworbene endogene Jahresrhythmik handelt.
Die Beantwortung gehort nicht so sehr hierher und soll daher nur kurz
angedeutet werden. Einige Angaben von BorRDAGE sprechen dafiir, dafl
die Nachkommen von Pfirsichbdumen, die aus den gemiBigten Zonen
in Gegenden ohne ausgeprigte Rhythmik &uBerer Faktoren iibertragen
wurden, sofort immergriin waren. Daraus folgt aber doch wohl noch nicht
die Nichterblichkeit der Jahresperiode. BorDAGEs Angaben lassen nicht
erkennen, ob hier nur (wie ich vermute) zu jeder Jahreszeit griine Blatter
am Baum gefunden wurden, oder aber wirklich jeder Zweig jederzeit
griln war. Die oben erwihnten Erfahrungen an anderen Objekten lassen
ja erkennen, dafl die Jahresrhythmik der Entwicklung bei lingerem
Aufenthalt unter praktisch konstanten (nicht jahresperiodisch wechseln-
den) Aufienbedingungen insofern schwer erkennbar wird, als sich die
einzelnen Zweige selbstindig verhalten, das ganze Individuum also zu
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jeder Jahreszeit im gleichen Entwicklungszustand anzutreffen ist und nur
die einzelnen Zweige die Jahresrhythmik erkennen lassen. Es ist leicht
verstindlich, dal' aus Samen gezogene Pflanzen, auf die niemals der die
Rhythmik der einzelnen Zweige synchronisierende Einflull duflerer Fak-
toren einwirkte, auch von vornherein die volle Selbstandigkeit der ein-
zelnen Zweige aufweisen. Umgekehrt liegen zahlreiche Erfahrungen vor,
nach denen sich die Periodizitatseigentiimlichkeiten der Biume auch nach
mehreren Generationen in fremdem Klima nicht andern, so daf} die
Erblichkeit jedenfalls sehr wahrscheinlich ist.

" Freilich enthebt uns die Feststellung, dal wir es hier mit einer endo-
genen (und wahrscheinlich erblichen) Jahresrhythmik zu tun haben,
nicht der Aufgabe, zu ergriinden, wie eine solche innere Rhythmik physio-
logisch moglich wird. Diese Frage entsteht natiirlich in ganz analoger
Weise auch fiir die tropischen Gewéachse, bei denen die Rhythmik schneller
als im Laufe von 12 Monaten ablauft. Man hat zur Erklarung gern auf
die Stoffwechselprozesse hingewiesen; es komme allméhlich zur An-
hiufung von Reservestoffen und das sei Ursache des Ubergangs zur Ruhe.
Reichliche Wasser- und Nahrsalzzufuhr sei allgemein giinstig fir das
Wachstum, wahrend die Assimilationstitigkeit den Eintritt der Ruhe
fordere. Schon KrLEBs hat dem Verhiltnis von Nihrsalzen zu organi-
schen Substanzen eine entscheidende Rolle zugeschrieben. Diese Auf-
fassung hat auch manche experimentelle Stiitze gefunden; z. B. die, da@3
an Assimilaten arme Zweige keine Ruheknospen ausbilden. Dafl die
Ruheperiode eine gewisse Zeit erfordert, hat man dadurch zu erklaren
versucht, daB wihrend ihr oftmals Differenzierungsprozesse ablaufen.
Das trifft in der Tat zu. Beispielsweise erfolgt in Tulpen- und Hya-
zinthenzwiebeln wahrend der Ruheperiode die Anlage der Blatter und
Bliiten.

Aber wenn auch diesen Faktoren eine gewisse Bedeutung fiir den
Verlauf der inneren Rhythmik zukommen wird, so diirften sie doch kaum
das Entscheidende sein. Wir miissen bedenken, dall der Zeitpunkt des
Eintritts der Winterruhe bei den Laubbaumen vielleicht etwas, aber doch
nicht sehr weitgehend vorverlegt oder verzogert wird, wenn die Assimila-
tionstatigkeit im Sommer besonders hoch bzw. niedrig war. Und daB fiir
die Dauer der Winterperiode nicht etwa die Dauer der Differenzierungs-
prozesse entscheidend ist, erkennen wir aus der Moglichkeit, die Ruhe
schon im Herbst, bevor sie iiberhaupt ihre groBte Tiefe erreicht hat,
d. h. vor Beginn eventuell stattfindender Differenzierungen zu durch-
brechen.

Wirklich befriedigend kann hier nur eine Theorie sein, die alle Fille
umfaft. Und es gibt ja sogar Organe, wie z. B. die erwahnten Hydrocharis-
Knospen und die Samen mancher Arten, die auch ohne eine innere Rhyth-
mik der auffalligeren Stoffwechsel- und der Differenzierungsprozesse eine
endogene Jahresrhythmik zeigen, die dabei sogar nicht einmal eine Periodi-
zitdit der Atmung erkennen lassen. Der ganzen Erscheinung muf also
eine viel elementarere Kigenschaft des Plasmas zugrunde liegen. Und
fiir diese Ansicht spricht wiederum die Erfahrung, daB das Vorkommen
einer endogenen Jahresrhythmik nicht auf Pflanzen beschrinkt ist,
sondern auch fiir Tiere, z. B. fiir Zugvogel festgestellt wurde.

Endogene Tagesrhythmik. Auch beim Studium tagesperiodischer Pro-
zesse hat sich gezeigt, dal der Wechsel in der Intensitiat physiologischer
Aktionen nicht allein aus dem Wechsel duBlerer Faktoren erklarbar ist.
Gewil3 sind auch hier wieder die 4uleren Faktoren iiberaus wichtig. Aber
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schon die tagesperiodischen Anderungen der Assimilationstéatigkeit kénnen
wir nicht allein aus dem Wechsel der Lichtintensitdt erklaren. Wir be-
obachten bei vielen Pflanzen auch bei gleichbleibender Lichthelligkeit
gegen Mittag oder Nachmittag eine Abnahme der Assimilationsintensitit.
Ebensowenig 146t sich die Stirke der Atmung aus der Hohe der Tem-
peratur erkliren; auch bei konstanter Temperatur bestehen tages-
periodische Atmungsschwankungen. Solche an den verschiedensten
Untersuchungen zeigen, dalB

physiologischen Prozessen durchgefithrten
es ebenso wie eine endogene Jahres-
rhythmik auch eine endogene Tagesrhyth-
mik gibt. Diese ist sogar, der leichteren
experimentellen Untersuchung entspre-
chend, genauer bekannt, als die Jahres-
periodizitat.

Willkiirlich bleibt es, an welchem der
zahlreichen physiologischen Prozesse wir
das Walten der endogenen Tagesrhythmik
untersuchen, wir koénnen die Wachstums-
geschwindigkeit (Abb. 32), die Haufigkeit
der Kernteilungen (Abb. 33), die Permea-
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Abb. 32. Helianthus annuus. Endogene,

ungefihr

tagesperiodisch

verlaufende

Schwankungen der Wachstumsgeschwin-
digkeit einer etiolierten Pflanze bei kon-
stanter Temperatur in der Dunkelkammer.

bilitat, die Menge abgeschiedenen Blutungssaftes oder die Hebungs- und
Senkungsbewegungen mancher Blatter sowie das Offnen und Schlieen
von Bliiten zum Ausgangspunkt der Untersuchung wihlen [BARANETZKY ;

STALFELT (1); KARSTEN; ROMELL;

Mever und DELEANO]. Das Studium §
der letztgenannten Vorginge, also der S
Blattbewegungen, ist besonders giinstig, =
weil sie quantitativ leicht zu verfolgen
sind; so erklart es sich, daB3 die endo-

gene Tagesrhythmik in erster Linie
durch ein Studium tagesperiodischer

Auch diese Bewegungen werden natiir-
lich, ebenso wie die anderen tages-
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. Abb. 33. SproBvegetationspunkt von 4 Tage altem
Blattbewegungen bekannt geworden ist.  Pisum  sativum.

Tagesrhythmische Schwan-

Temperatur und Dunkelheit.

kungen der Kernteilungshidufigkeit bei konstanter
Nach KARSTEN.

periodischen Prozesse, sehr weitgehend von duBleren Faktoren reguliert,
den endonomen Faktor kann man also erst unter konstanten Aullen-
bedingungen studieren. Unter solchen konstanten Bedingungen, na-
mentlich nach der Ausschaltung des Licht- und Temperaturwechsels,
sehen wir immer noch Bewegungen ablaufen, die anndhernd tages-
periodisch verlaufen; aber eben nur annahernd, und dadurch, sowie
durch die (analog zum Verhalten der Jahresrhythmik in den Tropen)
vollige Selbstindigkeit der einzelnen Individuen oder sogar der einzelnen
Bliatter bei der Ausfiihrung der tagesperiodischen Bewegungen zeigt sich
eindeutig ihr endogener Charakter. Es verhalt sich nicht so, wie man
zunichst gemeint hat, daBl hier noch unbekannte dullere Faktoren, etwa
solche elektrischer Natur im Spiel sind. — Fiir die endogene Tagesrhythmik
konnte auch eindeutig gezeigt werden, dal} es sich um eine erbliche Eigen-

schaft handelt.

So wie wir schon bei der Betrachtung der Entwicklungszyklen sahen,
daB es Pflanzen gibt, die nicht eine 12monatige Periode, sondern eine nur
wenige Monate dauernde anstreben, kénnen wir auch Pflanzen beob-
achten, die statt des tagesperiodischen Aktivitatswechsels (oder neben
ihm) einen noch schnelleren Wechsel von Ruhe und Aktivitat vollziehen.
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Als ein Beispiel sei die Schwankung der Wachstumsintensitit von Coprinus
lagopus erwahnt. Die Periodenlinge betragt dabei 3,5—4,5 Stunden und
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Abb. 34. Coprinus lagopus, im Dunkeln gewachsen. Ab-
szisse: Zeitin Stunden. Ordinate: Wachstumsgeschwin-
digkeit in willkiirlichen Einheiten. Endogene kurzperio-

der maximale Zuwachs in der Zeit-
einheit liegt 2—300% iiber dem
minimalen (Abb. 34).

Bei der Suche nach den physio-
logischen Vorgéingen, die eine der-
artige einige Stunden oder 24 Stun-
den betragende innere Rhythmik
entstehen lassen, diirfen wir uns wie-
der nicht verleiten lassen, eine nur

dische Schwankungen der Wachstumsgeschwindigkeit.
Nach BORRISS (1).

fur wenige Pflanzen anwendbare
Theorie aufzustellen. Die Theorie
mull wahrscheinlich auch noch die analogen Erscheinungen im Tierreich
umfassen. Auch dort ist in neuerer Zeit mit ganz ahnlichen Methoden wie
in der Pflanzenphysiologie die Existenz endonom tagesrhythmischer Prozesse
festgestellt worden. Beispielsweise liegen Versuche an Tieren aus ver-
schiedenen Klassen von den Insekten bis zu den Wirbeltieren iiber den
tagesperiodischen Aktivitatswechsel, aber auch iiber den Verlauf der ver-
schiedensten Stoffwechselprozesse vor (z. B. HEMMINGSEN und KRARUP).

Es scheint, dafl man alle bei Tieren und Pflanzen gefundenen speziellen
Tagesrhythmen des Stoffwechsels, der Bewegungen, des Wachstums
usw. auf eine endogene Tagesrhythmik der Atmung zuriickfiihren kann.
so daf} das interessanteste Problem fiir die weitere Forschung in der Frage
nach der Entstehung dieser Atmungsrhythmik besteht. Ganz allgemein
kann man nur sagen, dal durch langer dauernde Atmung ein Plasma-
zustand geschaffen wird, der auf die Atmung hemmend wirkt, diese wird
also vermindert und nunmehr kann sich das Plasma allmahlich erholen,
wozu es etwa 12 Stunden benotigt, damit ist dann wieder die Bedingung
fiir eine intensivere Atmung geschaffen, die etwa 12 Stunden anhalten
muB}, um das Plasma erneut zu andern. — Jedenfalls liegen in dieser
physiologischen Selbststeuerung lang- und kurzperiodischer endogener
Rhythmen interessante biologische Probleme.

Eine Frage, die uns hier nicht eingehend zu interessieren braucht,
besteht darin, wie sich die inneren erblichen Rhythmen im Laufe der
Phylogenese der Jahres- bzw. Tagesrhythmik anpassen konnten. Man
glaubte, hierin eine Vererbung von Modifikationen sehen zu diirfen. Aber
das ist kaum richtig. Wir finden ja auch endogene Rhythmen, die in ihrer
Periodenliange erheblich von der Jahres- bzw. Tagesperiodizitiat abweichen.
Diese Rhythmen diirften also urspriinglicher sein; und es ist im Laufe
der Phylogenese in den Fallen, wo die Rhythmen biologisch wichtig sind,
allmahlich eine Selektion eingetreten, so dall bei den betreffenden Pflanzen
nur die Rassen bestehen blieben, deren Rhythmen annahernd 12monatig
bzw. 24stiindig verlaufen. Und daf} diesen inneren Rhythmen beim Zusam-
menwirken innerer und dulBerer Faktoren eine hervorragende Bedeutung
zukommt, daf} sie also einen sehr erheblichen Selektionswert haben,
werden wir hinsichtlich der Tagesrhythmik spéater sehen; hinsichtlich der
Jahresrhythmik haben wir es bereits gezeigt.
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II. Wachstum.

Wir haben bisher den allgemeinen, sich nicht auf besondere Funktionen
beschrankenden Wechsel in der Aktivitdt untersucht, also gefragt, wie
eine Zelle iberhaupt in den physiologischen Zustand gelangt, in dem sie
bereit ist, ihre Potenzen zu entfalten. Nunmehr werden wir die Entfaltung
spezieller Potenzen selber, namlich derjenigen, die zu Wachstumspro-
zessen fithren, genauer betrachten.

Das Wesentliche der als Wachstum bezeichneten Vorgange kann von
Fall zu Fall etwas ganz verschiedenes sein. In erster Linie erwartet man
von einem Wachstumsprozel, dafl er mit einer Langen- oder Dicken-
zunahme, also einer Volumenvergroferung des betreffenden Individuums
oder Organs verbunden ist. Und die VolumenvergroBerung ist beim
Wachstum irreversibel, oder doch jedenfalls nicht leicht, hoéchstens bei
Vorgingen mehr oder weniger pathologischer Natur umkehrbar. Die
bloBe Wasseraufnahme in die Vakuole wird man also nicht schon als einen
Wachstumsprozel bezeichnen, wohl aber eine Wasseraufnahme, die mit
irreversiblen Veranderungen des Plasmas oder der Zellwand verkniipft ist,
wobei wieder vorausgesetzt wird, dall zu diesen Prozessen die Lebens-
tatigkeit der Zelle notwendig ist. Ein Trockensubstanzzuwachs ist mit
dem Wachstum nicht notwendig verbunden. Wir kennen sogar Fille,
in denen'starkes Wachstum mit einer Verminderung der Trockensubstanz
parallel geht. Junge Keimpflanzen kénnen selbst dann noch ein geringeres
Trockengewicht aufweisen als vor der Keimung, wenn sie ihr Volumen
bereits um das 10fache erhoht haben. Dagegen ist das Wachstum zumeist
mit einer Zunahme der Wandsubstanz verkniipft; aber auch das ist nicht
unbedingt notwendig.

Im ganzen genommen, bei der Betrachtung groBerer Zeitabschnitte,
besteht das Wachstum jedenfalls sowohl in einer VolumenvergroBerung
als auch in einer Zunahme der Trockensubstanz des Plasmas und der
Zellwande; in seltenen Extremféllen fast nur in einer Zunahme der Trocken-
substanz.

1. Energetik des Wachstums.

Exothermer Verlauf. Nach unseren Betrachtungen iiber die Giiltig-
keit des 2. Hauptsatzes der Thermodynamik fiir das physiologische Ge-
schehen muf sich, jedenfalls wenn die Veréanderungen in der Umgebung
beriicksichtigt werden, das organische Geschehen im gesamten als ein
freiwilliger, d. h. zur Aufhebung von Ungleichgewichten fithrender Prozef3
nachweisen lassen. KEin physiologisches 7Teslgeschehen kann natiirlich
auch einen energetisch unfreiwilligen Prozef darstellen; und eben dann
ist zu seinem energetischen Verstindnis die Beriicksichtigung anderer,
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mit ihm gekoppelter, Reaktionen notwendig. So scheint es gerade auch
beim Wachstum zu sein. Man war bis in die jiingste Zeit hinein geneigt,
den : Wachstumsproze$ fiir sich als eine unfreiwillige Reaktion zu deuten,
auf die sich also der 2."Hauptsatz erst anwenden lasse, wenn wir andere,
das Wachstum erzwingende, freiwillige Reaktionen beriicksichtigen.

Mit anderen Worten: Man wird nach dem 2. Hauptsatz wohl ohne
weiteres erwarten, daf} der Prozell der Umwandlung sémtlicher am organi-
schen Geschehen teilnehmenden Ausgangsstoffe (seien diese nun direkt
aufgenommen oder vom Organismus selber aufgebaut) in die Endstoffe,
also in die Stoffe des fertigen Pflanzenkérpers und die nach auflen ab-
gegebenen, freiwillig ist; man wird aber nicht unbedingt erwarten, daf}
auch ein Teilprozel davon, namlich der der Umwandlung des Baumaterials
zum Pflanzenkiorper, energetisch freiwillig ist.

Das bedarf noch einer naheren Erlauterung. KEs leuchtet nach dem
1. Hauptsatz ein, dal die Energie des Baumaterials zuziiglich der Energie
des erforderlichen Betriebsmaterials ebenso grof3 ist wie die Energie der
Stoffe des aufgebauten Organismus zuziiglich der nach aulen abgegebenen
Energie. Bezeichnen wir die Energie als £, so ist also auf jeden Fall

E Baumaterial + E Betriebsmaterial = Efertiger Organismus + E abgegeben *
Wir betrachten dabei natiirlich Bau- und Betriebsmaterial schon als
fertig vorhanden. _
Weiterhin ist nun nach dem 2. Hauptsatz folgende Beziehung selbst-
verstandlich (B’ = arbeitsfihige Energie):

Eéaumaterial + Eﬁetriebsmaterial > Ef’ertiger Organismus ‘l‘ E ébgegeben .
Unsere Frage bedeutet nun, ob, wie oft erwartet wurde:

E ]%aumaterial < Ef/ertiger Organismus -

Das wire, wie gesagt, sehr wohl moglich, wenn eine derartige energetische
Koppelung mit dem Betriebsstoffwechsel besteht, daB die dort frei-
werdende Energie zwar groBtenteils nach aufien als Atmungswirme
abgegeben, zum Teil aber in den Stoffen des aufgebauten Organismus
gespeichert wird. Die experimentelle Priifung erscheint zunéachst schwierig,
weil die Bestimmung der arbeitsfahigen Energie der einzelnen Substanzen
eine nicht leicht zu losende Aufgabe darstellt. Jedoch darf hier der physi-
kalische Satz angewandt werden, dafl bei niedrigen Temperaturen die
arbeitsfahige Energie nicht erheblich von der gesamten Energie, die wir
relativ leicht aus der Verbrennungswéarme der betreffenden Substanzen
bestimmen konnen, verschieden ist (Prinzip von THOMSEN und BERTHE-
Lot). Es-geniigt daher, zu priifen, ob der Prozel3 der Umwandlung von
Baumaterial in die Substanzen der fertigen Pflanze im iiblichen chemischen
Sinne endotherm oder exotherm ist, und dann als energetisch erzwungen
bzw. freiwillig betrachtet werden darf. Die obengenannte, bis in die
Gegenwart meist vertretene Ansicht:

E ﬁaumaterial < E f/ertiger Organismus
entspricht also praktisch der Vermutung

E Baumaterial < Efertiger Organismus -

Fiir diese Vermutung spricht vor allem die lange bekannte Tatsache,
dall der Organismus fir sein Wachstum Energie bendtigt und die Wachs-
tumsgeschwindigkeit weitgehend der Energiezufuhr entspricht. Wir
erkennen das aus der intensiven Atmung der wachsenden Organe und
daraus, daf3 alle Faktoren, die die Atmung hemmen, auch das Wachstum
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hemmen oder andererseits atmungsfordernde Faktoren, wie z. B. die Tem-
peratur, jedenfalls oft auch die Wachstumsgeschwindigkeit erhohen. Die
Beziehung zwischen Atmungsintensitdt und Wachstumsgeschwindigkeit wird
dadurch noch wichtiger, daf sie oft auch in feinen Kinzelheiten zutrifft.
Innerhalb einer Pflanze beobachtet man im allgemeinen zonale Atmungs-
unterschiede, die den zonalen
Unterschieden der Wachstums-
geschwindigkeit entsprechen, so-
fern nicht einzelne Zonen etwa
darum eine stirkere Atmung
bei schwiacherem Wachstum zei-
gen, weil sie andere besondere
Funktionen zu vollrichten haben.
Zwar ist eine direkte Messung der
Atmung einzelner Zonen meist
schwierig und jedenfalls mit
erheblichen Fehlerquellen ver-
kntipft, aber wir verfiigen doch
iiber einige brauchbare indirekte
Methoden. Zum Beispiel konnen
wir den Erfahrungssatz benutzen,
daf stark atmende Zonen gegen
wenig atmende durchweg elek-
trisch positiv sind. Diese Regel
1aBt sich auch einigermaBen ver-
stindlich machen, weil die Atmung an der Entstehung derelektrischen Poten-
tiale beteiligt ist, und zwar wohl schon insofern beteiligt ist, als sie fiir die
Schaffung und Erhaltung der semipermeablen Grenzschichten wichtigist und

diese Grenzschichten wieder fiir die Herstellung

i
245vd
2

Abb. 35. Verteilung der elektrischen Potentiale und der

Zuwachsgeschwindigkeiten iiber die ganze Pflanze von

Lupinus albus. Ordinate: Spannung in Millivolt (ausge-

zogene Kurve) bzw. Zuwachsgeschwindigkeit (gestrichelte

Kurve) der in der Abszisse angegebenen Zonen. Wachstums-

geschwindigkeit und Positivitit gehen parallel. Nach
RAMSHORN.

N von Tonenkonzentrationsdifferenzen, auf denen
S P N die bioelektrischen Potentiale beruhen, unerlaf3-
32;; lich sind. Jedenfalls 140t diese Erfahrungsregel,
N dafl Atmungsintensitat und elektrische Positivi-
§, tat parallel gehen, eine andere Parallelitit inter-
N w \ essant erscheinen: namlich die zwischen elek-
N trischer Positivitait und Wachstumsintensitit,
S der also eine Ubereinstimmung zonaler Atmungs-
<

0w 75w w symm und Wachstumsunterschiede entsprechen muf.

Spitze Lasis

Abb. 36. Verteilung der Ruhetempe-
raturen an einem Epikotyl von Vicia
Faba. Abszisse: die einzelnen Zonen
des Epikotyls (mm), Ordinate: Tem-
peraturdifferenz in 0,001° (also ver-
glichen mit der Temperatur der
Basis). Die Spitze (wachsend!) hat

Die Regel ist an den verschiedensten Organen
festgestellt worden (Abb. 35).

Noch besser ist es, ein anderes Kriterium der
Atmungsintensitat zu benutzen : Die Warmepro-
duktion. Je starker eine Pflanze oder eine Zone
der Pflanze atmet, um so starker wird auch ihre

eine fast 0,1° hohere Temperatur,
intensives Wachstum ist also an

%aim Wirmeabgabe sein. Dabei ist die Temperaturer-

hohung der Pflanze durchweg nur gering, sie 143t
sich aber elektrisch mit Hilfe von Thermoelemen-
ten gut messen. Auch mit diesem Verfahren findet man wieder durchweg
eine Parallelitat zwischen Atmungs- und Wachstumsintensitat (Abb. 36).

So ist es also begreiflich, dal man den Wachstumsprozel als eine
endotherme Reaktion aufgefat hat. Diese Ansicht mulite jedoch, be-
sonders unter dem Eindruck von Versuchen an Pilzen, fallengelassen werden
[MoLLIARD ; TERROINE und WURMSER (1, 2)]. Die Versuche haben iiber-

starke Atmung gebunden.
DRAWERT.
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einstimmend ergeben, dal von der Atmungsenergie nichts im Organismus
gespeichert wird. Bei dem genauer untersuchten Aspergillus niger wird
sogar mehr Warme an die Umgebung abgegeben, als dem aus dem Zucker-
verbrauch errechneten Energieumsatz entspricht (ALGERA). Der Vorgang
des Pilzwachstums ist also eine exotherme Reaktion:

E Baumaterial > Efertiger Organismus.

Das hat vor allem auch Tamiva in eingehenden Untersuchungen an
Aspergillus oryzae gezeigt [Tamiva (2)]. Der Wachstumsprozel 163t sich
hier, wenn Glukose als Ausgangsmaterial geboten wird, etwa durch
folgende Gleichung darstellen, in der man die eben gegebene Formulierung
sofort wiedererkennt:

131 CgH,,0, -+ 56 NH, = 8 CyoH,4,0,:N, -+ 98 CO, -+ 23 H,0

Glukose Pilzkorper
1,467 g 1g
5,52 kecal 4,8 keal

Bei der Aufstellung dieser groben Gleichung werden einige Fehler in Kauf genommen,
so vor allem durch die Vernachlassigung des mit der NH,-Bindung verkniipften Energie-
wechsels; jedoch ist der Fehler sicher nicht groB; die bei der NH,;-Bindung erforderliche
Energie wird zum Teil ausgeglichen, weil die aus der NH,-Verbindung freiwerdende Saure
in einem exothermen ProzeB wieder eine andere Bindung eingeht und dadurch Energie
freigesetzt wird, die jener erforderlichen ungefihr entsprechen diirfte.

Die Gleichung zeigt den exothermen Charakter des Wachstums so klar,
dal der gemiall dem genannten Prinzip von THOMSEN-BERTHELOT nur
kleine Fehler bei der Vernachlassigung des Unterschiedes von arbeits-
fahiger und gesamter Energie nicht bedenklich ist.

Jedoch darf dieses Resultat nicht dariiber hinwegtauschen, daf3 einzelne
Teile des Wachstumsprozesses sehr wohl endothermer Natur sein konnen und
zweifellos auch sind. Dann bleibt der Gesamtwachstumsprozell energetisch
immer noch ohne Energielieferung durch andere Prozesse verstandlich, weil
die fiir solche Teilreaktionen notwendige Energie von den anderen, exother-
men, Teilreaktionen des Wachstumsprozesses geliefert werden kann. Man
braucht sich eine solche energetische Verkniipfung nicht etwa so vorzu-
stellen, daB zwei selbstindige Teilprozesse, ein exothermer und ein endo-
thermer, gleichzeitig verlaufen und sie nur durch die Energieiibertragung
vom einen zum anderen zusammenhingen. KLUYVER hat gegen diese,
aus der iiblichen Formulierung iiber den energetischen Zusammenhang
zwischen freiwilligen Prozessen (etwa Oxydationen) und endothermen
Synthesen oft gefolgerte Anschauung den Einwand erhoben, da} eine
derartige Verkniipfung an einen gemeinschaftlichen Katalysator beider
Reaktionen gebunden sei, wir aber iiber die Moglichkeit solcher Prozesse
nichts wissen. Jedoch sind die synthetischen Leistungen sehr wohl begreif-
lich zu machen, wenn wir von der begriindeten Annahme ausgehen, daf3
die energiereichen Stoffe aus den energiearmen nur bei Prozessen ent-
stehen, in denen zugleich (also im selben Prozef}) energiearme aus energie-
reichen hervorgehen. Also nur ohne genaue Kenntnis des Gesamt-
geschehens im Organismus sieht es so aus, als finde eine Energieiiber-
tragung zwischen stofflich getrennten Reaktionen statt. Das heilt, selbst
dann, wenn etwa beim Wachstum aus einem energiearmen Stoff ein
energiereicherer entsteht, brauchen wir noch nicht anzunehmen, diese
Umwandlung geschehe in einem endothermen, fiir sich isoliert bestehenden
TeilprozeB des Wachstums. Wie dem aber auch sei: Fiir die Annahme,
der Gesamtwachstumsproze3 erfordere eine Energiezufuhr, besteht kein
unmittelbar aus den Hauptsitzen der Thermodynamik ableitbarer Grund.
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Griinde des Energiebedarfs. Wenn trotz des exothermen Charakters
des Gesamtwachstumsprozesses fiir dessen Ermoglichung eine Energie-
zufuhr unerlaBlich ist, so konnen wir das nur durch die Annahme ver-
stehen, daB die Atmungsenergie (im ganzen betrachtet) nicht im Or-
ganismus gespeichert wird, sie vielmehr die Bedingungen schafft und
erhilt, die jenen exothermen Proze ermoglichen. Je komplizierter eine
Leistung ist, um so mehr wird fiir ihre Durchfiihrung auch eine kompli-
zierte und labile Struktur erforderlich sein. Es ist eine besondere Ver-
teilung und Beschaffenheit der Plasmateilchen, ein leichtes Ansprechen
aufeinander, d. h. eine hohe Labilitat erforderlich. Wir sahen ja schon
frither, da hohe Funktionsbereitschaft und Aktivitat eine hohe Labilitat
voraussetzen, und demgemall auch eine intensive Erhaltungsatmung
notwendig machen. Die lediglich zur Erhaltung dienende Atmungsenergie
aber wird schlieBlich restlos als Warme nach auBen abgegeben; sie fithrt
ja nicht zu einer Energieanreicherung des betreffenden Systems.

Auch der nichtwachsende Or-
ganismus verbraucht natiirlich
Energie zur Erhaltung; je inten-
sivere Wachstumsleistungen er zu
vollziehen hat, um so hoher muf3
- —_— : auch seine Labilitit und demge-
Zwischenkirper 0"%.,;0 en- mal der Energieapfwand zur Kr-
Abb. 37. Schema der Energieniveauinderungen beim hafltung der labilen Strukturen
Waq}lsturpsvorgang eines Pilzes. Der Wachstumsprqzeﬁ sein.

o Bnergiogeiaile sinkct bei der Crwandiune fer Ban: Die wachsende Zelle muB aus
e nden e Orgplamenkorper mden Berag . zwei Griinden intensiv atmen. Br-
auqugnd erfgrderlich, und zwar unter anderem fiir inter- stens, Well d&S Wachstum an em
pedie Brichungen e BT eniysAUMen: Johilos System gobunden ist und
fouvendig, e Mctviormngsncrgen, worden aher 4 diese Labilitat (wie auch fiir an-
Nach TAMIYA. dere Arbeitsleistungen) erhalten

werden mul}; zweitens aber noch,

weil die Aufbaureaktionen selber trotz ihres exothermen Charakters an
voriibergehende Aktivierungen von Zwischenkorpern (also voriibergehende
Energiehiibe) gebunden sind (Abb. 37 und 38). Sehr haufig bediirfen Stoffe
erst der Zufuhr einer A4ktivierungsenergie, bevor sie chemische Reaktionen
eingehen. Der besondere, fiir die Ermoglichung des Wachstumsvorganges
notwendige Energieaufwand, also die sog. Aufbauatmung, ist begreif-
licherweise um so grofer, je trager das

Anfangs!
baustein

Atmung von Aspergillus oryzae. System ist. So verstehen wir, daBl die
Kulturalter Aufbau- Erhaltungs- Aufbafua‘tmupg um SO gréBer Seln_ mu[ﬂ,
Stunden | atmung atmung je geringer die Erhaltungsatmung ist (die

ja ihrerseits der Labilitat parallel geht).

%: gg igz {gzé Das kann nebenstehende Tabelle fiir
78— 86 213 15.8 Aspergillus oryzae (nach TAMIYA) zeigen,
86— 94 250 15,2 in der die Atmung durch den Sauerstoff-
94—102 986 6.4 verbrauch (ccm je 1g Pilz je Stunde)

bestimmt ist.

Wir sehen, dafl die Bildung einer bestimmten Menge Pilzkorper bei
alterem Mycel mehr Energie erfordert als bei jungem, und diesen Unter-
schieden entsprechen Differenzen in der Hohe der Erhaltungsatmung.
Dem konnte man iibrigens mit Vorsicht auch Erfahrungen an hoheren
Pflanzen zur Seite stellen: Bei Avena-Koleoptilen nimmt die Geschwindig-
keit des Streckungswachstums mit zunehmendem Alter der Pflanze
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schneller ab als die Intensitit der Atmung [BONNER (3)]. Eine bestimmte
Zuwachsgeschwindigkeit erfordert also auch hier anscheinend einen groeren

Energieaufwand, je mehr die Labilitat
der Zellen gesunken ist.

Abb. 38. Schematische Darstellung der Energietransfor-
mationen beim Wachstumsvorgang, erliutert am Wachs-
tum eines Pilzmycels in einer Glukosendhrlosung. Die
Saulen stellen Energien dar, und zwar vor Beginn des
‘Wachstums, in einem Zwischenstadium und im End-
stadium. Links ist gezeigt, wie man sich die Nihrlosung
aufgeteilt denken kann in je einen Betrag fiir die Er-
haltungsatmung, die Aufbauatmung, fiir den Aufbau des
Mycels selber und in einen Betrag, der wihrend der
Versuchsdauer nicht angegriffen wird. Letzterer ist mit-
gezeichnet, um diese Abbildung als Spezialisierung von
Abb. 1 erkennen zu kénnen. Bei dem in der mittleren
Sdule dargestellten Stadium ist ein Teil der fiir die Er-
haltungs- und Aufbauatmung dienenden Energie nach
beendeter Arbeitsleistung bereits in Warme umgewandelt,
also abgegeben worden. Von der Energie fiir die Aufbau-
atmung ist auBerdem ein Teil als Aktivierungsenergie in
die Zwischenkorper des Aufbaus eingegangen. Von der
Energie des Baumaterials ist auch nur noch ein Teil
an Glukose gebunden, ein anderer Teil ist bereits in
fertiges Mycel eingegangen, ein weiterer an die genannten
Zwischenkorper gebunden, ein dritter in Wirme trans-
formiert. Diese Vorgidnge gehen weiter bis zur Erreichung
des rechts dargestellten Stadiums. Man sieht, daB nicht
nur die Energie des Atmungsmaterials, sondern auch ein
Teil der Energie des Baumaterials in Wirme transformiert
wird. Der Doppelpfeil entspricht dem der Abb. 37.

Beeinflussungen der Energieausnutzung. Dal} der Wachstumsproze an
viel labilere Bedingungen gekniipft ist als etwa ein einfacher Abbauvorgang
wie die Atmung, geht auch aus der leichten Beeinflufbarkeit der Aus-
nutzung der Atmungsenergie fir den WachstumsprozeB hervor. Be-
stimmte dulere Einflisse konnen sehr wohl die Atmung unverindert
oder wenig veridndert bestehen lassen, aber ihre Ausnutzung fiir das
Wachstum mehr oder weniger verhindern, so wirken z. B. bei Aspergillus
niger Phenylurethan, Kohlenoxyd und Natriumfluorid (YamamoTo). Auch

durch Schaffung einer fir das Wachstum ungiin-
stigen Wasserstoffionenkonzentration kann man er-
reichen, dafl das Wachstum bei unveréanderter Atmung
stark reduziert wird; das konnte bei Awvena-Koleop-
tilen durch Ubertragung in neutrale Losung erzielt
werden. Die Atmung war bei py 7,2 ebenso intensiv
wie bei py 4,1, die Zuwachsgeschwindigkeit aber auf
30 % gesunken.

Auch die Temperatur beeinflult sehr den Grad
der Energieausnutzung fir das Wachstum. Obwohl
Wachstum und Atmung mit zunehmender Temperatur
zunichst dauernd weiter steigen (solange nicht sché-
digende Temperaturen bestehen), erreicht doch der
Quotient Wachstumsgrofe/Atmungsgroffe bald ein
Maximum; dieses liegt fiir Aspergillus niger bei 259,
bei hoheren und niedrigeren Temperaturen wird die
Energie also weniger gut verwertet (YAmamoro).
Fiir Bakterien liegen entsprechende Angaben vor;
bei einer optimalen mittleren Temperatur ist ein Mini-
mum von Zucker erforderlich, um eine Zellverdoppelung

3
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Abb. 39. Lactobacillus aci-
dophilus. Beeinflussung
der Energieausnutzung im
‘Wachstumsvorgang durch
die Temperatur. Bei einer
mittleren  Kulturtempe-
ratur ist ein Minimum
von Laktose fiir die Ver-
doppelung einer Zelle er-
forderlich. Die fiir diesen
Proze notwendige Lak-
tosemenge ist auf der
Ordinate, die Temperatur
auf derAbszisseangegeben.
Nach FoTor und RAHN.

Lactose

7

zu erreichen (Abb. 39). Fir eine hohere Pflanze zeigt Abb. 40, daf die
Atmungsenergie bei hoher Temperatur nicht mehr fir das Wachstum

verwertbar ist.
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Ubrigens ist nicht jeder emergieliefernde Prozep imstande, das Wachs-
tum zu ermoglichen. So ist das Wachstum mit Hilfe der bei Géarungs-

(Afmung

Wachstum \

27N
Z4

n 20 30
Temperatur

Abb. 40. Phaseolus multiflorus. Abhingigkeit des
Wachstums (der Streckung) und der Atmung
(CO,-Abgabe) von der Temperatur. Die Pflanze
wurde vor dem Versuch bei 20° gehalten; dann
erfolgte 2 Stunden lang bei den in der Abszisse
angegebenen Temperaturen die Messung der
Streckungsgeschwindigkeit und der Atmung.
Bei hoher Temperatur kann die Atmungsenergie
also nur noch wenig oder gar nicht mehr zum
Wachstum verwertet werden:

Wachstumsgeschwindigkert bzw.
Afmungsintensitaf —s

#°C
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Abb. 41. Saccharomyces cerevisiae. Eine besonders
sauerstoffbediirftige obergirige Bierhefe wurde
mehrere Generationen hindurch anaerob kultiviert ;
schlieBlich wurde geliiftet. Das auf der Ordinate
angegebene Wachstum wird unter anaeroben Be-
dingungen immer schwicher, erreicht aber nach
der Liiftung wieder einen hohen Wert. Nach
Versuchen von WINDISCH.

Aspergillus oryzae, Ausnutzung
verschiedener C-Quellen.

Verbrennungswirme des
C-Quelle fertigen Pilzkorpers
Verbrennungswirme des
verbrauchten C-Materials
Glukose 0,48
Saccharose . 0,48
Dioxyaceton 0,43
Glyzerin . . 0,37
Athylalkohol 0,28

prozessen gelieferten Energie im allge-
meinen nicht durchfiihrbar. Das gilt
ganz besonders fiir hohere Pflanzen,
die bei sehr geringen Sauerstoffmengen
hochstens noch geringe Zeit wachsen
[LEEMANN (1)] (zum Teil kann man
dafiir allerdings auch Schiadigungen
durch Géarprodukte verantwortlich
machen). Aber selbst Pilze sind fiir
ihr Wachstum durchweg auf die Sauer-
stoffatmung angewiesen, so z. B. nach
Tamrva der genannte Aspergillus ory-
zae. Sogar bei einem so typischen
Garungsorganismus wie der Hefe ist
der Sauerstoff fiir die Vermehrung zum
mindesten sehr gilinstig (WINDISCH;
KocH) (Abb. 41). Die Sauerstoffnot-
wendigkeit beruht bei der Hefe auch
nicht etwa nur darauf, daB mit Hilfe
des Sauerstoffs Wachstumshormone
gebildet werden miissen; denn fiir die
Vermehrungstatigkeit scheint die Hohe
der Atmung selber ausschlaggebend zu
sein (SziLviNyI). Allerdings fallt es auf,
dafl gelegentlich schon iiberaus gerin-
ge Sauerstoffmengen (0,000001 Atm.
Sauerstoffdruck) die Vermehrung be-
schleunigen konnen (LIBBRECHT und
Massart). Daraus folgt natiirlich
nicht, daB fiir Teilprozesse des Wachs-
tums, etwa bei bestimmten Synthesen,
Garungsvorgange (als Stofflieferanten)
geradezu notwendig sind (vgl. S. 27).

Indiesem Zusammenhang magnoch
erwahnt werden, daB solche Organis-
men wie die Pilze, die die verschie-
densten Stoffe fiir ihre Atmung ver-
wenden konnen, doch nur einen Teil
dieser Stoffe auch fiir das Wachstum
zu verwerten vermogen. Aspergillus
oryzae konnte von 123 gepriiften C-Ver-
bindungen 51 zur Atmung verwerten,
davon aber 8 nur zur Atmung, nicht
zum Wachstum [Tamrva (1)]. (Unter
den gepriiften Stoffen waren Kohle-
hydrate, Alkohole, XKarbonsiuren,
Aldehyde, Phenole, Ketone u.a.). Es

ist selbstverstindlich, dafl auch der Grad der Ausnutzbarkeit fiir die ein-
zelnen Stoffe verschieden ist. In der nebenstehenden Tabelle (nach Tamrya)
sind einige der Stoffe mit ihrer energetischen Ausnutzung zusammen-
gestellt; dabei wurden in diesem Fall die Verbrennungswarmen der
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gesamien wihrend des Aufbaues verbrauchten Stoffe (also ohne Riicksicht
auf den Unterschied von Baumaterial und Betriebsmaterial) mit den Ver-
brennungswirmen des fertigen Pilzkorpers verglichen.

Ebenso kann sich dieser Grad der Ausnutzung (den man mit Recht
als die Rohausbeute bezeichnet, weil ja nicht die Verbrennungswiarme des
Pilzkorpers nur mit der Verbrennungswarme des wirklich allein beim
Wachstumsprozel3 verbrauchten Materials verglichen wird) auch &dndern,
wenn die Erndhrung in anderer Weise als durch die C-Quelle geandert
wird. Bei Aspergillus miger betrigt die Rohausbeute der Energie, wenn
Glukose und (als N-Quelle) (NH,),SO, geboten werden, 0,56—0,59; sie
andert sich wenig, wenn andere Zucker oder organische Sauren gegeben
werden. Dagegen sinkt sie, d. h. der Wachstumsproze wird erschwert,
wenn als Stickstoffquelle KNO, dient oder als C- und N-Quelle Amino-
sduren bzw. Pepton, auf 0,34—0,40 (JacQuor).

Wir haben hier vorwiegend iiber Versuche an Pilzen gesprochen;
jedoch nur, weil mit ihnen sorgfiltige Versuche leichter durchfiihrbar sind;
grundsitzlich werden die Verhaltnisse bei den hoheren Pflanzen nicht
anders liegen.

2. Der Wachstumsverlauf.

Wachstumsmessung. Fiir den Erfolg wachstumsphysiologischer Unter-
suchungen spielt die Verbesserung der Methoden eine erhebliche Rolle,
so daB es sich lohnt, hier wenigstens kurz auf die wichtigsten Verfahren
zur Messung des Wachstums hinzuweisen. Das Hauptproblem liegt wie
bei vielen physiologischen Untersuchungen darin, grole Meflgenauigkeit
mit moglichst geringer Beeinflussung des Objekts durch den MeBvorgang
zu erreichen.

Die alteren, in den Lehrbiichern gern genannten und in Vorlesungen
meist demonstrierten grofleren Apparate wie der Zeiger am Bogen oder
die groBeren Hebel- und Rollenauxanometer sind fiir die Forschung
kaum noch wichtig; sie beruhen auf Hebelibertragungen, wobei der
Hebel bzw. die ihn ersetzende Rolle nur mit relativ groBer Reibung be-
wegt werden; zur Uberwindung dieser Reibung mull oft ein ziemlich
starker Zug ausgeiibt werden, der sich auch stérend auf die Pflanze tiber-
tragt. Will man die Hebelauxanometer verfeinern, so daf sie mit starken
VergroBerungen arbeiten und doch keinen erheblichen Zug auf die Pflanze
ausiiben, so macht sich notwendig eine Storung durch Reibung im Hebel-
lager bemerkbar, die zu stoBweisen Bewegungen des registrierenden
Zeigers fithrt und ein pulsierendes Wachstum vortduschen kann, wo ein
kontinuierliches vorliegt (UBISCH und ZACHMANN).

Fiir Forschungszwecke ist es oft vorteilhafter, mit Methoden zu arbeiten,
die das Objekt nicht mechanisch, sondern optisch beeinflussen. Dabei
kann vor allem das einfache Verfahren der Beobachtung mit dem Hori-
zontalmikroskop genannt werden, sowie das kompliziertere, aber wert-
vollere, der kinematographischen Registrierung. Das in beiden Fillen
notwendige Licht stért nicht, wenn es fiir den betreffenden Versuchs-
zweck ohnehin auf die Pflanze einwirken soll. Aber auch, wenn das
Dunkelwachstum untersucht wird, kann man sich durch Anwendung
schwachen Lichts, kurz dauernder Lichtblitze und durch Ausschaltung
der physiologisch meist starker wirksamen kurzwelligen Strahlung gut
helfen.

Von den auBer diesen optischen Methoden gegenwértig benutzten
Verfahren zur Wachstumsmessung seien hier einige naher beschrieben,
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um zu zeigen, welchen Grad der MefBgenauigkeit man erreichen kann.
Beispielsweise wurde ein Torsionsauxanometer konstruiert (UBISCH und
ZACHMANY), das nicht, wie die alteren Hebelauxanometer, eine Lagerung

(Zapfen, Spitze oder
Schneide) hat, die keine
einwandfreie  Ubertra-
gung minimaler Wachs-
tumsgroflen auf die re-
gistrierenden Apparate
gestattet (Abb. 42). Viel-
mehr wird ein vor Ver-
suchsbeginn  tordierter
Draht benutzt. Auf die-
sem Draht befindet sich
eine Rolle, iiber die ein
feiner Platindraht lauft,
der die Verbindung mit

Abb. 42. Torsionsauxanometer nach TUBISCH und ZACHMANN. _
Ra Metallrahmen, Dr diinner Metalldraht (z. B. 0,1 mm dick, 15 cm der Pflanze herstellt. Fer

lang). Die Spannvorrichtung fiir die Tordierung dieses Drahtes mner ist mit dem tordier-

ist nicht mit eingezeichnet.

Ro Rohrchen mit M Messingstiick,

Sp Spiegel, Dp Glimmerdimpfungsfligel. ten Draht ein Splegel

.
s 7
I 4 i
o
LZ
5

Abb. 43. Schema zur Erlduterung

der interferometrischen Wachs-

tumsmessung.  Erklirung im
Text. Nach MEISSNER.

_ verbunden, der die Tor-
sionsinderung durch Anderung der Reflexions-
richtung eines Lichtstrahls anzeigt. Der vom Spie-
gel reflektierte Lichtstrahl fallt auf eine Registrier-
trommel und kann dort die Torsionsdnderung auf
lichtempfindlichem Papier aufzeichnen.

Noch feinere Messungen werden durch das
Interjerometer ermoglicht (Abb. 43). Ein Licht-
strahl L; wird durch eine halbversilberte Platte 7T
in zwei Teile zerlegt, von denen einer (L,) die
Platte durchdringt und auf den von der Pflanze
gehobenen (bzw. diese schwach ziehenden) Spie-
gel (S,) fallt, der zweite Teil aber von der genann-
ten halbversilberten Platte zu einem feststehenden
Spiegel (8,) reflektiert wird. Von beiden Spiegeln
werden die Lichtstrahlen wieder reflektiert und sind
dann zum Teil (soweit L; nicht an der halbversil-
berten Platte reflektiert, L, nicht hindurchgelassen
wird) interferenzfahig (L) und L3). Die Geschwin-
digkeit,mit der die Interferenzen aufeinander folgen,
gibt ein MaB fiir die Wachstumsgeschwindig-
keit. So kann naturgemafl die zur Verlan-
gerung der Pflanze um eine Wellenlinge

==np

des benutzten Lichts, also um etwa 0,5 u

Abb. 44. Mikfropotomehtter zuxiWacll)lstums- erforderliche Zeit leicht bestimmt werden.
messung. Auf dem rechtwinklig gebogenen . .
Kapillarrohr befindet sich ein kurzer, oben Ein ganz anderes, vielfach recht brauch-

durch Fett abgedichteter zylindrischer 3 N "
‘Wasserbehiilter, in den das Versuchsobjekt bares Verfah ren beSteht m der m@kropoto

eingesenk® ist. Das groBere Gefid dientzur  metrischen Methode: Man bestimmt die Ge-

Herstellung eines wasserdampfgesittigten
Raumes. Nach ZELTNER.

schwindigkeit der Wasseraufnahme durch
die Pflanze (Abb. 44). Auch dabei bestehen

natiirlich Fehlerquellen, die uns zwingen, diese Methode nur fiir spezielle
Zwecke anzuwenden. Beispielsweise wird ein iibernormal hoher Turgor,
eine unnatiirliche Wassersattigung der Zellen geschaffen. AuBlerdem ist



Der Wachstumsverlauf. 49

es erfahrungsgemall schwierig, einen Raum so vollstandig mit Wasser zu
sattigen, dall eine Transpiration ganz ausgeschlossen ist. Endlich ist die
Geschwindigkeit der Wasseraufnahme kein unbedingt zuverlassiges Kri-
terium der Wachstumsgeschwindigkeit.

Die bisher genannten Methoden beziehen sich alle auf die Messung
des Streckungswachstums, das ja mit der Vermehrung der Trockensub-
stanz nicht notwendig parallel geht. Zur Messung des Substanzzuwachses
dienen hauptsachlich gravimetrische Methoden, die Bestimmung des
Frischgewichtes oder, besser und theoretisch einwandfreier, des Trocken-
gewichtes. Wenn die Zellteilung der Substanzvermehrung parallel geht,
kann man auch die Teilungsgeschwindigkeit als Mall der Wachs-
tumsgeschwindigkeit benutzen; oder auch, wieder unter der Voraus-
setzung einer entsprechenden Parallelitat, die Zunahme der Stoffwechsel-
intensitdt. So mifit man oft das Wachstum von Bakterienkulturen durch
Bestimmung des Verlaufs der Atmung oder Garung. Daf} diese Verfahren
nicht ganz einwandfrei sein konnen, ergibt sich aus unseren Betrachtungen
iber die Energetik des Wachstums; wir sahen ja z. B., da3 alte Zellen zur
Ermoglichung eines bestimmten Zuwachses starker atmen miissen als
junge. Aber fiir viele Zwecke sind diese einfachen Methoden durchaus
niitzlich, und man kann sie gelegentlich sogar durch noch einfachere
(aber auch mehr Fehlerquellen einschlieBende) ersetzen, etwa durch die
Messung des Anhdufens von Stoffwechselprodukten, oder sogar schon
durch die Messung der py-Anderung in der Kulturlosung [Boas; RIPPEL
(2); HArRTELIUS].

Wachstumsverlauf. Die Zellteilung ist zwar oft eng mit dem Wachstum
verkniipft, sollte aber doch nicht selber als ein Wachstum, sondern als
ein Differenzierungsprozef3 bezeichnet werden. — Das eigentliche Wachs-
tum kann, wie erwahnt, eine lediglich unter Wasseraufnahme vollzogene
Streckung sein, und dann oft mit Verlust an Trockensubstanz parallel
gehen; es kann aber im anderen
Extrem auch lediglich eine Ver-  zmw /

mehrung der Trockensubstanz
ohne Volumenvergroferung dar- /
stellen, einen sog. Plasmawuchs. %% /

Der Verlauf der Lingen- und
Volumenzunahme ist uns durch &
Messungen bekannt, die schon in
den alteren Lehrbiichern eingehend /
behandelt sind. Aus diesen Dar- 1000
stellungen ist gelaufig, daBl die [
Wachstumsgeschwindigkeit nicht /
konstant ist; ein junges Organ bzw. 00
eine Keimpflanze, auch eine Bak- /r\
terien- oder Pilzkultur (Abb. 45) )
wichst zunédchst langsam, dann 0 7 2 30 40 SH.
steigt die Wa,chstumsgeschwindig- Abb. 45. Azotobacter chroococcum. Wachstumsverlauf,

. . . . gemessen an der CO,-Produktion. Die obere Kurve zeigt
keit zu einem Maximum und wird gie Gesamtmenge der nach der betreffenden Kultur-
wieder geringer (SACHS grofle it hickebenes CO I de uytes Kurve e
Periode des Wachstums™). Diese von RIPPEL.
groBle Periode ist im Prinzip so
erklirbar, daB mit zunehmendem Wachstum die Grofie der wachsen-
den Reglon zunimmt, die Zahl der wachsenden Zellen vermehrt sich;
auBerdem bilden sich allmihlich die Organe der Assimilation und der

C0,~Abgate

Biinning, Physiologie des Wachstums. 4
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Stoffaufnahme aus, so dafl die Pflanze in immer giinstigere Wachs-
tumsbedingungen kommt, zumal mit dem zunehmendem Stoffwechsel
und auch mit dem zunehmenden Wachstum selber immer mehr der fiir
das Wachstum wichtigen Hormone geliefert werden. Hinsichtlich aller
dieser Bedingungen stellt sich schlieBlich ein Optimum ein. Die dann
erreichte Wachstumsgeschwindigkeit bleibt aber nicht bestehen, die
Wachstumsbedingungen werden vielmehr wieder ungiinstiger, weil sich
das Volumen der Pflanze oder das des Organs allmahlich an den aus
inneren Griinden nicht iibersteighbaren Endwert anniahert; die Versorgung
mit Wasser und Nahrstoffen kann schwieriger werden, der Vorrat wachs-
tumswichtiger Nahrstoffe oder Biokatalysatoren erschopfen, hemmende
Stoffwechselprodukte sich anhaufen usw. Die Mannigfaltigkeit der Fak-
toren, die auf die Wachstumsgeschwindigkeit einwirken, erkliart es, daf
auch ein komplizierterer
Wachstumsverlauf mit
mehreren Gipfeln der
Geschwindigkeit moglich
ist. So verhalten sich
z. B. Bliitenstiele, deren
Wachstum wiahrend der
Fruchtbildung, wenn die
grof3e Periode bereits ab-
geschlossen ist, nochmals

zu wachsen beginnen

ﬁ;//;//l BUARZLBBLENL Zi]a/}wz. LI SETEINNRBENBIER kénnen (Abb 46). Einqn
Abb. 46{{ YVachstum eines Bliitenscl;laiftes vonGTa%nfxgcumWan 2&: auf- &nalogen Fall stellen die
einanderfolgenden Tagen. Man sieht zwei Gipfel der Wachstums- 1 9 -
geschwindigkeit. Wihrend des Blithens ruht das Wachstum; bei der Sporapglentrager man

Fruchtbildung beginnt es erneut. Nach MIJAKE. cher Pllze, Z. B von P }by-

comyces oder Pilobolus
dar. Zunichst strecken sich die Trager schnell, dann wird das Wachs-
tum wahrend der Ausbildung der Sporangien unterdriickt, steigt aber
nach deren Fertigstellung er-
bH neut an (Abb. 47).
7”2 Die Anfiange fiir eine Ana-
9
¢
H

T T S

N S

0

Hohe

lyse solcher Fille liegen bereits
vor. So ist bei den Bliiten-
schaften von Papaver eine

| N VO I |

.||???

mmy . .
=9 %}ngtla) Bez1eI]1§un% z_wgchegn deé
S ] mbryosackentwicklung . un
§ 2r der Schaftstreckung gefunden
S/ worden. Wahrend der Ausbil-
S " dung der Nucelli bis zur Dif-
U 7 2 R e ferenzierung der Embryosack-

Abb. 47. Pilobolus Kleinii, Lingenwachstum eines Sporangien- mutterzelle findet im Schaft

trigers. Oben ist die zu den einzelnen Tageszeiten erreichte o .
Hohe der Sporangien dargestellt. Zunéchst erfolgt eine schnelle eine starke StreCkung statt

Streckung der Trégerzelle, &lie mili; der Anlgge dzs Sg?éangiu‘ins Horen die Teﬂungen in der
abschlieft; wihrend der dann beginnenden Ausbildung der

subsporangialen Blase findet keine Streckung statt, spiter setat Sa’mena'nla'ge' dann auf s .SO
sie aber wieder ein. Unten ist die Streckungsgeschwindigkeit pyht auch die Streckung im

des Trigers angegeben. ) .
Schaft; sie beginnt erneut,
sobald Reduktionsteilung und Embryosackentwicklung einsetzen, bei deren
vollendeter Ausbildung wird die Streckung abermals unterdriickt. Vielleicht
besteht hier eine Korrelation zwischen der Teilungstatigkeit in der Samen-
anlage und der Auxinproduktion [KATUNSKIJ; SopING (1)].
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Ahnlich kann der sich entwickelnde Embryo das Wachstum der
Frucht regulieren; jedenfalls laBit sich in bestimmten Entwicklungs-
stadien ber Prunus cerasus und P. persica die Fruchtentwicklung durch
die Zerstérung des Embyros hemmen (TUckey).

So wie die Streckung verlauft auch die Substanzvermehrung haufig
mit einer groBen Periode, die sich wieder aus dem Gegeneinanderwirken
von Prozessen erklart: Die Zuwachsgeschwindigkeit steigt zunichst
infolge der exponentiellen Vermehrung der Zellen (aus einer entstehen 2,
daraus 4, 8 usw.). Dann nimmt die Wachstumsgeschwindigkeit wieder
ab, weil sich Nahrungsmangel und Anhaufung von Stoffwechselprodukten
bemerkbar machen. Namentlich in
Pilz- und Bakterienkulturen (Abb. 48) o
1Bt sich auf diese Weise der Wachs- @ 7/
tumsverlauf meist recht einfach er- o /
klaren [RippEL (1)]. Bei solchen /
Kulturen scheint ibrigens oft aufer /
der Anhdufung von Stoffwechselpro-
dukten und der Erschopfung der
Nahrungsstoffe schon darin ein hem- 0 4 ¢ ” 1 Tage
mender Faktor zu liegen, daf} es immer Abb. 48. Hefewachstum in einer synthetischen
schwieriger wird, die zunehmende Zel-  Viodor. Ga nach bécndetam Wachattm noch i
lenzahl mit_der notigen Sauerstoff- ~Sistnvebxuh duwch Atmung besent, und
menge zu versorgen (HERSEY und Nach HARTELIUS.
BRONFENBRENNER).

Lage der Wachstumszonen. An dem Wachstum einer Pflanze beteiligen
sich in der Regel nicht alle Zonen in gleicher Weise; zumeist sind es nur
kleine Abschnitte, die ein intensives Wachstum aufweisen, wahrend
andere schwacher oder gar nicht wachsen. Ein Wachstum ohne bevor-
zugte Zonen finden wir nur bei manchen einzelnen, nicht zu Geweben
zusammengeschlossenen Zellen, die dann ihre Form beim Wachstum
nicht verindern, so z. B. bei kugeligen Einzellern. Eines der ganz seltenen
Beispiele, in denen zylindrische Zellen sich iiberall gleich stark strecken,
bietet die Alge Hydrodictyon. Sonst aber pflegen ja bei zylindrischen
Algenzellen die Seitenwéande erheblich stirker zu wachsen als die Quer-
wande.

Uberall, wo die Pflanze oder die Zelle allmahlich ihre Form andert,
mull die Streckung natiirlich in den einzelnen Teilen einer Zelle oder
eines Organs verschieden lebhaft sein. Dabei koénnen die verschiedensten
Moglichkeiten verwirklicht sein. Das Wachstum der Einzelzelle kann ein
Spitzenwachstum (apikales Wachstum) sein; so beobachten wir es bei Pilz-
hyphen, Wurzelhaaren und Pollenschlauchen. Bei vielen Zellen findet
sich aber auch ein ¢nterkalares Wachstum: die Zuwachszone liegt unter-
halb der Spitze der Zelle; hierher gehoren z.B. die Sporangientriger
der Mucorineen, jedenfalls in spateren Entwicklungsstadien. Man darf
hier aber iiberhaupt alle Zellen nennen, die kompliziertere Formen aus-
bilden und kann dann aus der Art der Formen direkt auf die Lage
der wachsenden und nicht (bzw. weniger intensiv) wachsenden Zonen
schlieBen.

Ebenso wie bei der einzelnen Zelle lassen sich auch an der ganzen Pflanze
apikales, interkalares und vor allem noch basales Wachstum unterscheiden.
Die Wurzel hat ihre Streckungszone gewohnlich wenige Millimeter von
der Spitze entfernt, meist ist die Zuwachszone selber hier auch nur wenige
Millimeter hoch. Bei Sprossen ist die Streckungszone erheblich linger

4%

Trockengewrcht
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als bei Wurzeln; sie betragt oft mehrere Zentimeter und liegt einige Milli-

meter oder Zentimeter von der Spitze entfernt. Bei gegliederten Sprossen

kann jedes einzelne Internodium eine ausgepragte Zone interkalaren Wachs-
tums aufweisen (Abb. 49).
Bei Blattern findet sich
vorwiegend basales Wachs-
tum.

Es ist nicht leicht, vollig
ausreichende Erklarungen
fir die Beschrankung des
Wachstums auf bestimmte
Zonen zu geben. Fiir die
Einzelzelle hat man gele-
gentlichdarauf hingewiesen,
daf sich die Kerne in der
Nahe der wachsenden Re-
gion befinden. Das ist aber
keine allgemein giiltige Re-
gel, der Kern kann sogar
sehr weit von den Orten des
Wachstums entfernt sein.

Abb. 49. Wachstum eines Sprosses von Polyg halinense; die chhtlger ist 'BS, dafB3
Internodien, mit II—VIII angedeutet, sind alle auf gleiche Linge ~ bereits an der Kinzelzelle

umgerechnet; VIII ist das jlingste Internodium. Die Ordinaten .
geben das Wachstum der einzelnen Zonen in jedem Internodium zonale UnterSChlede der

an. An den Knoten erfolgt kein Wachstum. Nach BurkoMm. \Wanddehnbarkeit bestehen

konnen; und zwar zeichnen
sich die stark wachsenden Regionen durch erhihte Wanddehnbarkeit aus; das
148t sich leicht zeigen, weilsich diese Zonen beim Aufheben des Turgors erheb-
lich starker verkiirzen als die weniger intensiv wachsenden (Abb. 53). Wenn
das auch, wie wir sehen werden, zum Verstdndnis des Streckungsmechanis-
mus wichtig ist, so geniigt es doch nicht zur Beantwortung der hier ge-
stellten Frage; man fragt mit Recht nach den Ursachen der zonalen Dehn-
barkeitsunterschiede. Wir konnen nur sagen, daB in der Zelle eine
Polaritat bestehen mull, ein stoffliches oder energetisches Gefille, und
dal das Wachstum an einen bestimmten intermediiren oder aber (bei
Spitzenwachstum) extremen Zustand gebunden ist. DaB es solche Ge-
falle in der Einzelzelle iiberhaupt gibt, ist sicher. Zum Beispiel kann
zwischen den beiden Polen einer Zelle ein elektrisches Gefille bestehen.
Jedenfalls steht also das Problem der Wachstumsverteilung in der Ein-
zelzelle eng mit dem Problem der Polaritiat im Zusammenhang.

Nicht ganz so schwierig ist es, die zonalen Wachstumsunterschiede
an ganzen Pflanzen zu erkliren, weil die polaren Verschiedenheiten,
die Gradienten, der Untersuchung leichter zuginglich sind. Aber auch
hier sind wir iiber das Stadium der Vorarbeiten nicht hinausgekommen.
Die Entdeckung der Zellstreckungshormone (Auxine) brachte die Vor-
stellung mit sich, die Wachstumsgeschwindigkeit sei jeweils eine Funk-
tion der Auxinkonzentration. Zweifellos ist die Auxinmenge nicht selten
fir die Wachstumsgeschwindigkeit mafigeblich, bei den verschiedensten
Stengel- und Blattorganen ist der Zusammenhang zwischen Wachstums-
geschwindigkeit und Auxinmenge beschrieben worden. Aber in vielen
Féllen sind auch andere Faktoren entscheidend [Ponr (2)].

Es ist verstandlich, daB die groBen Erfolge der Auxinforschung uns dazu verleitet
haben, dem Auxin eine beherrschende Rolle beim ganzen Wachstum zuzuschreiben; und
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um ihm diese Rolle weiterhin zuschreiben zu kénnen, pflegt man oft dann, wenn andere
Faktoren die Wachstumsgeschwindigkeit begrenzen, von einem gednderten ,,Reaktions-
vermogen auf Auxin“ zu sprechen. Man stellt also terminologisch nur zwei Faktoren,
Auxinmenge und Reaktionsvermégen auf Auxin einander gegeniiber. Das ist zwar keine
falsche, aber doch leicht irrefiihrende Bezeichnung. Es sind eben zahlreiche Faktoren am
Wachstum beteiligt und man darf nicht den am besten analysierten — der uns seine Be-
deutung darum am deutlichsten zeigen kann, weil er manchmal fehlt — als den wichtigsten
bezeichnen. Ebenso irrefithrend und einseitig wire es ja, wenn man sagen wollte, daf3 nur
Sauverstoff und Reaktionsvermégen auf Sauerstoff die Wachstumsgeschwindigkeit be-
stimmen, und wenn man dem Wuchsstoff lediglich die Aufgabe zuschreiben wollte, das
,» Reaktionsvermogen auf Sauerstoff zu erhéhen (so wie man oft anderen Faktoren die
Aufgabe zugeschrieben hat, das ,,Reaktionsvermégen auf Auxin® zu dndern).

Im iibrigen scheint es, dafl die Auxinanhidufung oft sogar erst eine
Folge intensiven Wachstums ist [SopiNe (3)]. Die Verteilung dieses
Stoffes innerhalb der Pflanze kann uns also die Wachstums-
verteilung keinesfalls befriedigend erklaren.

Damit ist auch ein anderer Versuch zur Erklirung der
Wachstumspolaritdt gescheitert: Man glaubte, der Verteilung
elektrischer Potentiale in der Pflanze eine Rolle zuschreiben zu
konnen, und zwar sollten diese vor allem wichtig werden, indem
sie den Wuchsstoff zur Kataphorese veranlassen, und so die
Verschiedenheit der Wuchsstoffkonzentration in den verschie-
denen Zonen einer Pflanze erzeugt werde. Diese Theorie ist
aber unhaltbar (HELLiNga). Die wirklichen Verhéltnisse ent-
sprechen nicht ihren Annahmen und zudem erklart sich die
Parallelitat zwischen Wachstumsverteilung und Potentialver-
teilung sicher, wie wir schon friiher (S. 42) andeuteten, durch
eine mehr indirekte Beziehung, namlich daraus, dal beide von
der Atmungsintensitat abhéngen.

Auch aus der Verteilung der Atmungsintensitit auf die ein-
zelnen Zonen kann man die Verteilung der Wachstumsgeschwin-
digkeit nicht restlos erklaren; denn wenn hier auch oft eine
Parallelitat besteht, so gibt es doch Aus-
nahmen, die uns lehren, daf zur Ermoglichung
intensiven Wachstums zwar auch eine inten-
sive Atmung notwendig ist, aber die Inten-
sivierung der Atmung allein noch nicht geniigt.

Erwahnung verdienen noch Untersuchun-
geniiber die unterschiedliche Plasmabeschaffen-
heit in Zonen verschiedener Wachstumsge-
schwindigkeit. Man hat zu derartigen Studien
vor allem die der Untersuchung leicht zu-
ganglichen Plasmaeigenschaften herangezo-
gen. Solche Eigenschaften sind Viskositat,

Permeabilitat und Wasserstoffionenkonzen- ¢
tration. AufViskosititsunterschiede zwischen  ADbb.50a—c. Beaiehung zwischen Plasma-

zustand und Wachstum. Epidermiszellen
Zellen der Streckungs- und Dauerzone deuten  eines Hypokotyls von Helianthus anrus
schon Unterschiede in der Plasmolyseform hin. E Mo iedone e 6 o]
Zellen der Streckungszone haben anscheinend ~ X0s sezcichuct;  aus dom apieaen
ein zaheres Plasma als die der weniger wach-  kungszone (Konkavplasmolyse!), ¢ aus
senden Zonen; denn jene ergeben konkave dem basalen, Teil, d.h. der Dauerzone.
Plasmolyseform (Abb. 50) und plasmolysieren
zudem langsamer (erhohte ,,Plasmolysezeit) als diese. Werden beispiels-
weise Wurzelepidermiszellen von Lemna minor in 0,2 mol KNO;-Losung

iibertragen, so erfolgt in der Streckungszone konkave Plasmolyse, in
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der Dauerzone konvexe Plasmolyse. Die Plasmolysezeit betragt in der
wachsenden Zone 20 Minuten, in der nichtwachsenden weniger als
1 Minute. Innerhalb der Pflanze besteht also ein Longitudinalgefille
der Plasmaeigenschaften. Ob es sich dabei wirklich stets um Unter-
schiede der Viskositat handelt, ist wohl nicht ganz sicher; denn es gibt
noch andere Faktoren, die die Geschwindigkeit des Ablosens von der
Wand und die Plasmolyseform bestimmen; vor allem ist die Festigkeit
der Verbindung zwischen Plasma und Zellwand ein wichtiger Faktor;
und diese Verbindung kann gerade in wachsenden Zellen besonders fest
sein [Ausnahmen sind beobachtet worden — RuGE (2)]. Jedenfalls aber
ist das Vorhandensein eines Gefilles der Plasmaeigenschaften erwiesen
(STrRUGGER). Man hat dieses Gefalle seinerseits als Ausdruck eines Ge-
falles der Wasserstoffionenkonzentration aufgefallt; denn diese ist ja fur
die Eigenschaften amphoterer Kolloide sehr wichtig. Je nachdem, wie
weit sich der pg-Wert vom IEP (isoelektrischen Punkt) der Plasmakolloide
entfernt, muf} sich auch der Quellungsgrad andern (ein Minimum der
Quellung und Viskositat tritt im isoelektrischen Punkt ein).

Stark wachsende Zellen scheinen sich durch hohe Aziditit auszu-
zeichnen, so dafl der py-Wert kleiner ist als der dem IEP entsprechende.
Man kann auch zeigen, daB sich durch experimentelle Anderung der
Wasserstoffionenkonzentration wirklich die Plasmaeigenschaften in der
erwarteten Weise indern. Untersucht man Zellen in hypertonischen Losungen
abgestufter p-Werte, so findet man ganz verschiedene Plasmolysezeiten ;
bei einem bestimmten mittleren py-Wert, der wahrscheinlich dem TEP
entspricht, wird (wenigstens bei manchen Objekten) ein Minimum be-
obachtet.

Dal den unterschiedlichen py-Werten in der Pflanze eine Bedeu-
tung fir die Wachstumsverteilung zukommt, ist sicher; denn auch
das Wachstum 1af3t sich, ebenso wie die Plasmaeigenschaften, durch
experimentelle Anderung der Wasserstoffionenkonzentration beeinflussen.
Das heilit eine Aziditatszunahme in méafiigen Grenzen fordert in der Regel
das Wachstum. Dabei verdient aber doch hervorgehoben zu werden,
daBl die pi-Abhangigkeit des Pflanzenwachstums offenbar durch die Be-

0 einflussung ganz verschiedenartiger Prozesse ent-
% stehen kann, und sie daher auch oft recht kom-
\ plizierter Natur ist. Die einzelnen Pflanzen verhalten

sich hierin quantitativ und oft sogar qualitativ ver-
schieden. Selbst das Bestehen zweier py-Optima
\ des Wachstums ist gelegentlich beobachtet worden.

\ In manchen Fallen la8t sich die giinstige Wir-

IIMMZI}Wé Molekile

kung hoher Wasserstoffionenkonzentration aus der
Aktivierung des Zellstreckungshormons (das Saure-
3 ¥ 5 natur hat) erklaren; die H-Ionen drangen namlich
A die Dissoziation dieses Hormons zuriick und bringen
don Auins, Zurackdringung €8 80 aus der inaktiven Salzform in die aktive Form
der Dissoziation, d.h. Her- frejer Saure [BONNER (3)] (Abb. 51). DafBl aber
stellung des physiologisch ak- . . . . . N
tiven Zustandes bei abneh- dieser Vorgang nicht der allein wichtige sein kann,
mendem b Wert; DK = 475.  erkennen wir aus der Moglichkeit, das Wachstum
auf dem Wege iiber eine Forderung der Plasma-
quellung mit Metallkationen (von Alkalisalzen) zu beschleunigen, wahrend
entquellende Kationen (Ca) das Wachstum hemmen.
So diirfte fiir diese Zusammenhinge wohl wieder vor allem die schon
mehrfach betonte Rolle des Kolloidzustandes bei der Regulierung der

(S
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Enzymtitigkeit wichtig sein (Borriss). Vom Quellungszustand des Plas-
mas hangt ja (vgl. S.9) die Lebhaftigkeit der verschiedensten bioche-
mischen Reaktionen (einschlieBlich der Atmung) ab. Dall aber weder
der Quellungszustand noch die Wasserstoffionenkonzentration die phy-
siologisch wichtigsten Faktoren fiir die Lebhaftigkeit des Wachstums sind,
geht eindeutig aus der Unmoglichkeit hervor, jede beliebige nicht-
wachsende Zelle durch Ubertragung in Losungen geeigneter Wasserstoff-
ionenkonzentration wieder zum Wachstum zu bringen.

Wir miissen uns vorlaufig mit der Feststellung begniigen, dafl die
Zelle ein bestimmtes Alter erreicht haben muB, bis sie die optimale Wachs-
tumsgeschwindigkeit zeigt, und daBl sie schlieBlich infolge ihrer Alterung
nicht mehr so schnell zu wachsen vermag. Alle bisher beobachteten
Gefille in der chemischen Zusammensetzung und im physikalischen
Zustand sind, wenn sie auch unmittelbar fiir die Wachstumsgeschwindig-
keit tiberaus wichtig sind, ihrerseits hochstwahrscheinlich doch erst eine
Folge innerer Veranderungen in der Zelle, iiber deren Natur wir noch
nichts wissen.

3. Mechanismus des Streckungswachstums.

Bedingungen der Turgordehnung. Obgleich die auch fiir das Streckungs-
wachstum geltende Beziehung zwischen Wachstum und Atmungsinten-
sitat auf die Notwendigkeit einer Energiezufuhr hinweist, liegt es doch
nahe, den Prozel der eigentlichen Streckung energetisch auf den Turgor-
druck zuriickzufithren. Wenn trotzdem schon fiir das Streckungs-
wachstum eine Atmung erforderlich ist, so konnen wir deren Bedeu-
tung zum Teil darin sehen, daf in der Regel keine reine Zellstreckung
stattfindet, sondern gleichzeitig eine Substanzvermehrung, zum min-
desten eine Vermehrung der Wandsubstanz, und solche Vorginge der
Substanzvermehrung sind, wie wir sahen, selbst dann, wenn sie exo-
therm verlaufen, an Bedingungen und Aktivierungen gebunden, die
nur durch die Atmungsenergie moglich sind. Aber auch, wenn wir
die Fille betrachten, in denen eine Zellstreckung ohne Vermehrung der
Wandsubstanz stattfindet, ist uns die Notwendigkeit intensiver Atmung
verstindlich. In der sich streckenden Zelle mufl ja z. B. eine Osmo-
regulation stattfinden. Die Wasseraufnahme wéihrend der Streckung fiihrt
zur Verminderung der Zellsaftkonzentration, wodurch nicht nur die Mog-
lichkeit weiterer Turgorstreckung eingeschrankt wird, sondern auch die
allgemeinen Lebensbedingungen der Zelle verschlechtert werden. Die somit
notwendige Osmoregulation ist unter anderem an einen bestimmten, nur
durch Aufwand von Energie aufrecht zu erhaltenden Plasmazustand
gebunden, der die nétigen fermentativen Umwandlungen gewihrleistet;
oder die Osmoregulation ist an die Neuaufnahme von Stoffen aus anderen
Zellen gebunden; auch das ist ein Vorgang, der vielfach unter Energie-
aufwand stattfindet. Oxydationsprozesse konnen zudem schon wichtig
sein, um die hohe Wasserstoffionenkonzentration herzustellen, die wir
als einen wichtigen Faktor der Zellstreckungsgeschwindigkeit erkannt
haben.

Es sind also sicher mannigfaltige Vorgange, die in der Zelle ablaufen
miissen, damit die Bedingungen fiir eine Streckung gegeben sind und
wir diirfen uns daher nicht wundern, daB es fiir die Intensitat der Streckung
gar nicht so sehr auf die Hohe der Zellsaftkonzentration ankommt. Man
findet in der Zone stirkster Streckung im allgemeinen sogar ein Minimum
der Zellsaftkonzentration (Abb. 52).
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Nun kommt es allerdings fiir die Saugkraft der Zelle gar nicht allein
auf die osmotische Zellsaftkonzentration, sondern ebenfalls auf die Hohe
des Wanddrucks an. Die Saugkraft der Zelle 143t sich, wie wir spiter noch
genauer sehen werden, in groben Ziigen durch die Formel

Saugkraft der Zelle = Saugkraft des Inhalts — Wanddruck

darstellen. Und der Wand-
druck ist in der Tat in den
Streckungszonenam gering-
sten. Trotzdem kann auch
die Saugkraft in dieser Zone
noch niedriger sein als in an-
deren [RUGE (1)] (Abb. 52).
Um dann noch die maxi-
male Wasseraufnahme die-
ser Zone zu erklaren, kann
man zunichst nur auf die
hohe Wasserpermeabilitit
ihrer Protoplasten [Ruck
(1)] hinweisen, die es den
Zellen ermoglicht, das Was-
ser aus den GefaBen rascher
aufzunehmen als die Zellen
anderer Zonen.
Eine Voraussetzung fiir
Abb.52a—c. Beziehungen zwischen osmotischen Wert, Saugkraft, das Wachstum ist jeden-

Turgordruck und Streckungsgeschwindigkeit im Hypokotyl von . . .
Helianthus annuus; a willkiirliche Unterteilung des Hypokotyls falls Welterhln, daBl nicht

in Zonen; b osmotischer Druck (On), Saugkraft (Sr) und Turgor- 3 B
druck (7¢) in den einzelnen Zonen; ¢ prozentualer Streckungs- durCh dle Zellsa’ftverdun

zuwachs in den einzelnen Zonen. Nach RUGE. nung und die Membran-
spannung schnell eine Was-
sersittigung der Zelle eintritt. Es ist also sowohl eine fortgesetzte Osmo-
regulation als auch eine starke plastische (irreversible Langenzunahme
ermoglichende) Dehnbarkeit notwendig. Wihrend einer plastischen Deh-
nung erhoht sich ja der Wanddruck im Gegensatz zur elastischen (rever-
siblen) nicht. Tatséchlich zeichnet sich die Hauptstreckungszone der
Pflanzen stets durch eine hohe plastische Dehnbarkeit aus, wenngleich
deren Maximum nicht notwendig in ihr liegen muB [Ruce (1)].

Hohe plastische Dehnbarkeit geht allerdings durchweg mit hoher
elastischer Dehnbarkeit parallel, so daB sich stark wachsende Teile durch
eine hohe Dehnbarkeit beider Art auszeichnen. Diese schon friiher
erwahnte Beziehung zwischen hoher Dehnbarkeit und Wachstumsge-
schwindigkeit 148t sich am schonsten an Einzelzellen demonstrieren, in
denen sich eine Zone der Streckung neben nichtwachsenden Zonen be-
findet. Hier ist es schon von vornherein sehr unwahrscheinlich, daB eine
lokale Erhohung der Zellsaftkonzentration vorliegt; denn die wiirde sich
schwerlich aufrecht erhalten lassen. Man findet in solchen Zellen, wie
z. B. in den Mucorineensporangientrigern, eine Zone starker Wanddehn-
barkeit, die mit der Zone intensivsten Wachstums iibereinstimmt (S. 52).
Durch eine Plasmolyse der Zelle 148t sich namlich feststellen, daB sich die
Wachstumszone am stérksten verkiirzt. Bei den Sporangientragern von
Phycomyces verkiirzt sich die Wachstumszone wihrend der Plasmolyse um
6%, wihrend sich die Wand in den nichtwachsenden Teilen nur ganz
unbedeutend verkiirzt (LAURENT). Bei Pilobolus betragt diese durch
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Turgoraufhebung bedingte Verkiirzung der Streckungszone sogar 40—50 %,
und die nicht mehr wachsenden Zonen verkiirzen sich nur um 5—10%

(BoNNING) (Abb. 53).

Dehnbarkeit und Bau der Wand. Die hohe Dehn-
barkeit in den Streckungszonen ist durch eine be-
sondere physikalische Beschaffenheit oder auch durch
chemische Eigentiimlichkeiten der Wandsubstanz be-
dingt. So hat man beispielsweise in der wachsenden
Spitze der Wurzelhaare oft statt der gewohnlichen
Zellulose Hemizellulose gefunden. Um den Dehnungs-
prozel im einzelnen verstehen zu konnen, miissen
wir den Bau der pflanzlichen Zellwand kennen.

Bei der hoheren Pflanze besteht die Zellwand
zur Hauptsache aus Zellulose; im jugendlichen Zu-
stand kann die Zellulose allerdings mengenmaBig
stark zuriicktreten. Die Zellwande der noch wach-
senden Avena-Koleoptile enthalten 66 Vol.- % Wasser
(THIMANN und BONNER) und von der Trockensub-
stanz entfallen auf

Zellulose . . 42% Pektin . . 8%
Hemizellulose . . . 38% EiweiBstoffe . 12%
Neuestens ist gezeigt worden, dal die Priméarsubstanz
in den ganz jungen Zellwianden hauptsachlich wachs-
artiger Natur ist; neben dem Wachs befinden sich
aber auch schon schlanke Zellulosekristallite in der
Primérsubstanz (GuNDERMANN, WERGIN und HEss).

Die Zellulose der Wand ist hinsichtlich ihres
kolloidchemischen Zustandes als Gel zu bezeichnen.
Die Wand ist aus den ein Mizellargeriist bildenden
Zellulosekristalliten aufgebaut, zwischen denen sich

Abb. 53. Sporangientriger
von Pilobolus Kleinii (das
Sporangium wurde vor Ver-
suchsbeginn entfernt). Links
in feuchter, rechts in trok-
kener Luft. Verschiedene
Verkiirzung der markierten
Zonen willkiirlich ungleicher
Hohe. Die stirkste Ver-
kiirzung erfolgt in der am
stdrksten wachsenden Re-
gion, d. h. im obersten Ab-
schnitt des zylindrischen
Teils; es besteht also eine
Parallelitidt zwischen plasti-
scher  Dehnbarkeit und
Wachstumsgeschwindigkeit.

intermizellare Riume befinden, die entweder Wasser oder auch andere
Substanzen (Lignin, Suberin, Kutin, Pektin, anorganische Stoffe) ent-

halten. Zur Annahme dieser Vorstellung, die,
von der Mizellartheorie NAGELIs ausgehend,
in neuerer Zeit vor allem FrEY-WyssLING
(1—3) entwickelt hat, zwangen die aniso-
tropen Eigenschaften der Wand. Es besteht
eine Quellungsanisotropie; beispielsweise er-
fahren trockene Flachsfasern in Wasser eine
Breitenzunahme um 20 %, aber eine Langen-
zunahme um nur 0,1 %. Ferner besteht auch

Abb. 54. Schema zur Erlduterung des
Auftretens
Durchgang von Rontgenstrahlen durch
einen Kristall.
Kristallebenen mit ihren Atomen, an

von Interferenzen beim

Dargestellt sind zwei

eine optische Anisotropie: Der Brechungs-
index ist in den einzelnen Richtungen sehr
verschieden, die Zellwande sind doppel-
brechend. Vermoge dieser Eigentiimlichkeit
konnten polarisationsmikroskopische Unter-
suchungen wertvolle Aufschliisse iiber den
Wandbau geben. Die submikroskopischen

denen die Beugung der eintretenden
Rontgenstrahlen erfolgt; der von den
beiden abgebildeten Strahlen im Kristall
zuriickgelegte Weg ist verschieden grof;
die Differenz liegt in der GroBenordnung
der Wellenlinge des Rontgenstrahls, so
daB Interferenzen moglich werden, aus
denen auf ‘den Bau des Kristalls
zuriickgeschlossen werden kann.

Anisotropien wurden dann aber vor allem durch die Untersuchung der
mit Rontgenstrahlen erzeugten Kristallinterferenzbilder genauer studiert

(Abb. 54 und 55).

Das Auftreten der Interferenzen bildete den eindeu-

tigen Beweis fiir die Existenz eines Raumgitters, und damit fiir das Vor-

handensein der kristallinen Bausteine.
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Den Hauptbestandteil der Zellwande bilden die Zelluloseketten :

CH,O0H (|3H20H
0. —0O0 — Q00— —O0 -
0 '/w0>'—0*‘\_> KoK
CH,0H CH,0H

Bei diesen Ketten handelt es sich um sog. ,,Makromolekiile’ mit unbe-
stimmter Lange; man bezeichnet sie als Hauptvalenzketten. Sie setzen
sich aus einzelnen Glukoseresten zusammen; je zwei der Glukosereste

ADbb. 55a—d. Rontgenanalyse der Zellulose. a Schema der Rontgenaufnahme; darin bedeutet S monochromati-

sches Roéntgenbiindel, P photographische Platte, O Objekt, f Abstand Objekt-Platte, # Schwirzungsfleck

des ungebeugten Rontgenlichts, ¢ Interferenzringe. b Rontgendiagramm des zellulosischen Tunikatenmantels.

Submikroskopische Kristéllchen liegen regellos im durchleuchteten Priparat (DEBYE-SCHERRER-Diagramm).

¢ Faser- oder 4-Punkt-Diagramm der Ramiefaser; die Kristallite liegen parallel zu einer bestimmten Achse.

d Sichel- oder Schraubendiagramm von Baumwollhaaren; schraubige Anordnung der Kristallite. Aufnahmen
von H. MARK und vom Kaiser Wilhelm-Institut fiir Faserstoffchemie. Aus FREY-WYSSLING.

bilden zusammen einen Zellobioserest. Die Hauptvalenzketten treten
(Abb. 56) zu den Balken des Mizellargeriistes zusammen, die dann wieder
zu den groberen, mikroskopisch sichtbaren Strukturen der Zellwand
vereint sein konnen, zu den Fibrillen, Lamellen (an der Grenze des Auf-
losungsvermogens der Mikroskope) und den derberen Schichten. Folgende
Tabelle gibt einen Uberblick der wichtigsten einfacheren und mehr zu-
sammengesetzten Elemente der Zellwand (1 A = 0,1 mm).

in ggf%e;ﬁ)grsdggﬁfm Bauelement Breite Linge
amikroskopisch { C-Atom 1,55 A 1,55 A
1—100 A Glukosereis{t 7.5 é 52 A A
. . Hauptvalenzkette 7,5 unbestimmt > 1000
submikroskopisch { Mizellgeriistbalken 50 A g A
mikroskopisch { Fibrille 0,4 u unbestimmt
0,3—100 Lamelle 0,4 u unbestimmt
makroskopisch { Schicht 0,01 mm 50 mm
> 0,1 mm Fager 0,01 mm 50 mm
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Die Anordnung der Zellulosestabchen innerhalb der Wand kann schon
mittels des Polarisationsmikroskops weitgehend ermittelt werden, da der
grofere Brechungsindex der Stabchen mit deren Lingsachse iiberein-
stimmt. Die Stabchen liegen stets parallel zur Oberflache des Proto-
plasmas, dabei konnen sie aber in bezug auf die Langsachse der Zelle
sehr verschieden orientiert sein.

FrEY-WyssLiNG unterschei-
det eine Faserstruktur, eine faser-
ahnliche Struktur, Ringstruktur
und Rohrenstruktur (Abb. 57).

Bei anisodiametrischen, sich in

Abb. 56. Abb. 57.

Abb. 56. Anordnung der Hauptvalenzketten im Elementarkdrper der Zellulose. 002, 101 und 101 sind die
wichtigsten Netzebenen. Nach MEYER und MARK.

Abb. 57 a—d. Mizellarstruktur der Zellwand. Die durch Striche angedeuteten homogenen Gitterbereiche muf man
sich alle untereinander verwachsen denken, also nicht als einzelne Mizelle, wie frither angenommen wurde.
i isotrop, -+ optisch positiv, — optisch negativ, no kleinster, nf mittlerer, ny groBiter Brechungsindex.
a Faserstruktur, b faserdhnliche Struktur, c¢ Ringstruktur, d Rohrenstruktur. Nach FREY-WYSSLING.

der Léangsrichtung streckenden Zellen ist die Rohrenstruktur wohl die
Regel; die Langsachsen der Stabchen liegen, mit einer im Vergleich zur
Ringstruktur ansehnlichen Streuung, quer zur Léngsachse der Zellen,
also quer zu deren Streckungsrichtung (Abb. 60).

Bei den Pilzen finden sich an Stelle der Zellulosemembranen zumeist
Chitinmembranen [es kommt iibrigens auch vor, daBl ein und dieselbe
Pflanze Chitin und Zellulose enthilt; so verhalt sich eine Rhizidiaceae
(HaRDER)]. Im physikalischen Prinzip des Wandbaus und auch im Mecha-
nismus des Wachstums andert sich aber dadurch nichts. Der wesentliche
Unterschied besteht nur darin, daB sich statt der Zellulosekette die Chitin-
kette findet:

NHCOCH, CH,0H NHCOCH, CH,0H

] o ] Y
oK KT 0 KK o
\

1
CH,0H NHCOCH, CH,OH NHCOCH,

Fiir das Verstandnis des Streckungswachstums ist die Kenntnis der
Dehnbarkeitseigenschaften der Winde wichtig. Wir unterscheiden eine
elastische und eine plastische Dehnbarkeit der Wand, und dementspre-
chend zwei verschiedene Arten der Dehnung. Eine Zellwand ist nie ideal
elastisch; d. h. nach beendeter Einwirkung einer dehnenden Kraft bestehe
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diese nun im osmotischen Druck oder in einer von auflen einwirken-
den Zugkraft, nimmt die Wand nicht wieder genau ihre Ausgangslinge
ein, es bleibt eine Deformation bestehen. Dieser auf der plastischen Dehn-
barkeit. beruhende irreversible Anteil der Dehnung ist in jiingeren Zellen
besonders grof3, wahrend er in ausgewachsenen
praktisch belanglos sein kann. Die gleiche Regel
gilt, wie schon obenerwahnte Versuche zeigen,
auch fiir die elastische (reversible) Dehnbar-
keit; fir das Wachstum ist jedoch die hohe
plastische Dehnbarkeit das Entscheidende.

In der Wand liegen wohl zumeist nicht, wie
es in der urspriinglichen Mizellartheorie NAGELIs
noch angenommen wurde, einzelne unverbun-
dene Mizellen nebeneinander ; sondern wir haben
es mit einem zusammenhdngenden Mizellar-
geriist zu tun (Abb. 58), in dem sich hochstens
bei starker Quellung die einzelnen Stdbchen
isolieren (BREUER, KRATKY und Sarro). Die
Zelluloseketten iiberkreuzen sich und sind an
diesen Kreuzungspunkten, den sog. Haftpunk-
ten, durch die Nebenvalenzen der freien OH-
Gruppen ziemlich fest zusammengefiigt. Das
ganze Geriist kann durch angreifende Krifte
auf Kosten der Breite in die Liange gestreckt

Abb. 58, Mizellargeriist, mizellare ~werden ; die Haftpunkte wirken dabei wie Schar-
“"dd;igﬁgg,;ngg}}a{gné’,{'lfiiinc‘}:”“' niere (Abb. 59). Wahrend dieser Streckung
Nach FREY-WYSSLING. orientieren sich die Zellulosestdabchen also mehr
in der Langsrichtung, d. h. in der Dehnungs-
richtung. Das ist der Prozell der elastischen Dehnung. Ist die dehnende
Kraft grol, so kann es je nach der Beschaffenheit des Geriistes mehr
oder weniger leicht zur Sprengung der Bindungen an den Haftpunkten
kommen. Darin besteht die

plastische Dehnung.

Wandwachstum. Die Art der

Substanzvermehrung der Zell-

wand hiangt weitgehend davon

ab, wie leicht sich das Mizellar-

geriist auflockern lafit. In ju-

gendlichen Zellen gelingt diese

Ausweitung noch leicht, so daf3

dann ohne Schwierigkeit neue

Mizellgeriistteile  eingelagert

werden konnen (,,Intussuszep-

A 08 S atbel Dantelung e el neher  tion™); in dlteren Zellen kommt
Strukturschema, b Dehnung ohne Losung der Heftpunkte aber fast nur noch die Anlage-

(Breitenabnahme!), ¢ Dehnung bei voriibergehender Lisung . .
der Haftpunkte (Auflockerung!). Nach FREY-Wyssing, TUng neuer Geriistteile (,,APPO‘

sition‘‘) in Frage.

Nun fragt es sich, ob bei dem Wachstum jugendlicher Zellwinde,
das ja mit einer fortgesetzten Einlagerung neuer Mizelle in die Wand
parallel geht, das Primére diese Einlagerung ist und das Sekundare die
infolgedessen eintretende Verlingerung der Wand, oder ob primir die
Wand durch den Turgordruck gedehnt wird, und dann die Membran-
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liicken wieder durch Intussuszeption ausgefiillt werden. Die zweitgenannte
Ansicht hat sich als berechtigt erwiesen.

Fir eine primdre Streckung ohne Substanzvermehrung sprechen
schon manche Beobachtungen iiber das Auftreten von Verdiinnungen
der Membran wihrend des Wachstums. Das wurde beispielsweise wahrend
der Streckung der Sporogonstiele von Pellia gefunden (OVERBECK); auller-
dem beim Streckungswachstum der Helianthus-Hypokotyle [Ruere (1)].
In der Zone starkster Streckung kann sich die Membran auf die Halfte
verdiinnen, wéahrend sie ihre Liange verdoppelt. In den alteren, sich lang-
samer streckenden Zonen hélt die Substanzeinlagerung mit der Dehnung
Schritt und macht sogar die anfingliche Dickenabnahme wieder wett.

Die genauere Untersuchung iiber die Beschaffenheit des Mizellgeriistes
scheint aber der Theorie einer primaren Dehnung durch die osmotische
Wasseraufnahme Schwierigkeiten zu bereiten. Bei Awena-Koleoptilen
wird die Rohrenstruktur wahrend des Wachstums beibehalten, und zwar
auch dann, wenn eine Léngenzunahme um mehrere 100% stattfindet.
Man sollte aber erwarten, dafl die Mizellgeriistbalken bei einer passiven
Dehnung der Wand ihre Lage so verandern, dafl eine mehr faserahnliche
Struktur eintritt, wie das in der Tat bei einer kiinstlichen Dehnung durch
eine von auflen angreifende Zugkraft schon dann zu beobachten ist, wenn
diese Dehnung nur 9% betragt [BoNNER (1)]. Auch entsprechende Ver-
suche an Wurzeln und Hypokotylen haben gelehrt, da das Wachstum
keinesfalls einfach nur eine plastische Dehnung sein kann. Sogar bei den
Sporogonstielen von Pellia epiphylla ist trotz einer Streckung auf das
20—90fache der urspriinglichen Lange keine Auflockerung der Rohren-
struktur erkennbar (VAN ITERSON).

Trotzdem lassen sich diese Beobachtungen mit den anderen verein-
baren, nach denen der plastischen Dehnung eine Rolle beim Wachstum
zukommt. Es kann ja nicht zufallig sein, daff sich das Dehnbarkeits-
maximum mit dem Maximum der Zellstreckung mehr oder weniger deckt,
und zudem auch eine experimentelle Verminderung der Dehnbarkeit,
wie sie z. B. bei Raphanus durch Kultur in trockener Luft erreicht wurde
(GorTER und FunkE), die Wachstumsgeschwindigkeit herabsetzt. Wir
miissen annehmen, dafl die bei der
normalen, d. h. wihrend des Wachs-
tums erfolgenden Dehnung auftreten-
den Liicken im Mizellargefiige leicht
wieder sofort durch Neueinlagerung
von Mizellarbalken in der Queérrich-
tung, also parallel zu den vorhandenen,
ausgefiillt werden, und diese Einlage-
rung nur bei einer kiinstlichen Deh-
nung ausbleibt.

Wenn wir die hier beschriebene
Theorie des Streckungswachstums an-
erkennen, bleibt noch die zweite Frage
bestehen, wie der Prozef eingeleitet
wird, d. h. durch welche Anderungen . mer i ichen
in der Membranbeschaffenheit sgich A 0 wand, Nach Fay Wissiiga e
deren Plastizitit erhoht. Betrachtet
man sich das Bild der Mizeilarstruktur in der jungen Zellwand (Abb. 60), so
wird die Annahme von BoNNER und FREY-WYssLING, daB es primér auf eine
Lockerung der sog. Haftpunkte ankommt, d. h. der Stellen, an denen sich die
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Zellulosestabchen iiberkreuzen, verstandlich. Nach dieser Erweichung kann
dann eine dehnende Kraft ein Ubereinandergleiten der Zellulosestabchen
erzwingen, wie es Abb. 59 ¢ schematisch zeigt: das Geriist lockert sich auf
und so wird Raum fiir die Intussuszeption geschaffen. Dabei bleibt es noch
ungewifl, welcher Natur diese Krafte sind, die das Zusammenhaften
bedingen; wir wissen daher auch nicht, welcher Art die Prozesse sein
miissen, die die Haftpunkte auflockern. Da bei einem durch g-Indolyl-
essigsdure katalytisch eingeleiteten Streckungswachstum eine Membran-
ansiduerung (Senkung des py-Werts auf 3,0) beobachtet worden ist, wurde
die Vermutung ausgesprochen, diese Ansauerung bedinge eine Quellungs-
steigerung der Intermizellarsubstanz, genauer: eines besonderen Quell-
korpers; diese Quellung sei die treibende Kraft bei der Lockerung der
Haftpunkte [RUGE (2)]. Die bisherige Untersuchung des Quellkorpers zeigt,
daB er einerseits Pektinen, andererseits Zelluloseschleimen #hnlich ist
[Ruegk (3)]. Eine solche Beteiligung von Quellungskriften ware auch
dann moglich, wenn man mit einer direkten Einwirkung der Wuchs-
hormone auf die Intermizellarsubstanz nicht rechnet.

Jedenfalls scheint es, daB mit der Auffindung der beiden genannten
Prozesse: Ausweitung des Mizellgeriistes bes der Turgordehnung und (zu-
meist gleichzeitig damit) Einlagerung meuer gleichgerichteter Gerilstteile,
der Mechanismus des Streckungswachstums in den Hauptziigen richtig
beschrieben worden ist, wenn es auch im einzelnen manche Variation
geben mag.

Von der Anordnung der Zellulosestabe hingt sicher auch die Wachs-
tumsrichtung der Zelle ab. DafB3 die Zellen mit Rohrenstruktur in die
Lange wachsen, erklart FREY-WyssLiNG dadurch, daf die Stabe in tangen-
tialer Richtung vorwiegend mit ihren Enden aufeinanderstoBen, also
durch die Hauptvalenzketten verkniipft sind, wéahrend sie senkrecht
dazu, also in der Langsrichtung der Zellen, nur durch die leichter iiber-
windbaren Kohasionskrafte zusammenhéngen. Die Ausweitung mufl daher
parallel zur Langsachse der Zellen leichter erfolgen konnen.

Man wird nun natiirlich weiter nach den Ursachen dieser Orientierung fragen. Einen
Hinweis kann uns die Tatsache geben, daB8 in einem Zylinder, auf dessen Wandung von
innen her ein Druck ausgeiibt wird, die Spannung in tangentialer Richtung aus physikali-
schen Griinden doppelt so groB sein mufl wie die Spannung in axialer Richtung, durch
diesen iiberwiegenden Querzug, der auch in der lebenden Zelle bestehen muB, kénnte die
bevorzugte Querorientierung der Zellulosestibe zustande kommen [CAsTLE (3)]. Damit
ist natiirlich die primére Frage nach der Entstehung einer zylinderférmigen Zelle noch nicht
beantwortet. Auch in einem zunichst komplizierter erscheinenden Fall ist es gelungen,
die die Wachstumsrichtung bedingende Mizellanordnung zu erkliren. Die Wand des
Sporangientrigers von Phycomyces zeigt ein Spiralwachstum; d. h. sie streckt sich nicht
parallel zur Lingsachse der Zelle, sondern in einem bestimmten Winkel zu dieser Achse;
dieser Winkel ist — nebenher bemerkt — modifizierbar und héngt z. B. von der Tempe-
ratur ab. Das spiralige Wachstum erklért sich aus einer spiraligen Struktur der Zellwand,
es besteht also ebenso wie in den einfacheren Fillen eine eindeutige Beziehung zwischen
Wandstruktur und Wachstumsrichtung. — Die spiralige Anordnung glaubte man (ebenso
wie iibrigens auch in anderen Fillen, z. B. bei der Entstehung von SchraubengefiBen)
aus der Richtung der Plasmastromung erkliren zu konnen. Diese Erklirung versagt aber
jedenfalls fir Phycomyces. Dagegen konnte CASTLE die spiralige Struktur aus dem Zu-
sammenwirken des vom Zellsaft auf die Wand ausgeiibten Drucks und der elastischen
Kraft der Wand erkliren [CASTLE (1, 2)]; denn eine entsprechende spiralige Drehung lieB
sich an einem &hnlich konstruierten mechanischen Modell demonstrieren.

Die Notwendigkeit der Lebensprozesse fiir das Streckungswachstum
haben wir schon hervorgehoben; sie kommt auch in der engen Verbindung
zwischen Plasma und Wand sowie im Eiweilvorkommen in der Wand
wachsender Zellen zum Ausdruck. Das Plasma hat unter anderem neue
Wandbausteine zu liefern und diese in die Wand zu schaffen. Allerdings
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ist es unwahrscheinlich, dal im Plasma schon fertige Mizellargeriistbalken
entstehen. Die Plasmatatigkeit ist wohl mit dem Aufbau der Hauptvalenz-
ketten abgeschlossen und diese fiigen sich dann an der Grenzflache Plasma-
Zellwand zu den groeren Einheiten zusammen.

Ebenso wie fiir die Einlagerung neuer Geriistteile ist das Plasma auch
fiir deren Anlagerung beim Dickenwachstum der Wande in alteren Zellen
wichtig. Dieser Vorgang lost die Intussuszeption zwangslaufig ab, sobald
die Ausweitung des Mizellargeriistes nicht mehr stattfindet, die Einlage-
rung also nicht mehr moglich ist, die Wandbausteine aber weiterhin
gebildet werden. Die Wandauflagerungen konnen ja sehr méachtig werden;
auf die Mittellamelle wird die ,,primare Wand* und auf diese die sekun-
daren Verdickungen aufgelagert, die die grofte Dicke erreichen kénnen. Zu
diesen Vorgingen der Auflagerung neuer Substanz braucht das Plasma
die Wand nicht notwendig zu beriithren. In manchen Sporen [Selaginella
(FrrTiNGg), Isoetes, Riccia und Amnthoceros (WENTZEL)], sowie auch in
Pollenkérnern (BEER; TISCHLER)
verdickt sich die Membran sehr
erheblich, obwohl das Plasma,
das hier also nur das Baumaterial
zu liefern hat, sie nicht beriihrt
(Abb. 61). Das vom Plasma ge-
lieferte Material mufl in diesen
Fallen durch eine Fliissigkeits-
schicht zur Membran diffundie-  app. 61. Makrospore von Selaginella helvetica. Wachstum
ren. Es sind sogar Falle beobach- derE Membran na&h deren Trlerll)nuzlg ]vom Plasmg ziigent}.
tet worden, in denen das vom das in der zwischen Protoplasma und Mesospor logenden
Plasma gelieferte Wandmaterial Flissigkeit zur Ali\?iiic]l]lu%ng%‘IaNbf}a.‘Cht werden kann.
durch die inneren Membran-
schichten hindurch zu den aduBeren noch wachsenden diffundieren mufB,
so bei den Gallertschichten von Algen; allerdings ist die Diffusion in
diesen Fallen auch wesentlich leichter moglich als durch die Winde
der Zellen hoherer Pflanzen.

4. Mechanismus des Plasmawachstums.

Die Erfolge, die die Untersuchung des pflanzlichen Streckungswachs-
tums bereits erzielt hat, diirfen uns nicht vergessen lassen, daB wir
damit iiber die tieferen Probleme des Zellwachstums noch nicht viel
erfahren haben. Auch beim Wandwachstum ist die schwierigste Arbeit,
die Schaffung neuer Bausteine, also das Assimilationswachstum, dem
Plasma iiberlassen.

Beim Wachstum des Plasmas selber sind einerseits dhnliche Leistungen
zu vollbringen wie beim Wachstum der Wand. Auch das Plasma stellt
ein Mizellarsystem dar, das allerdings weniger einfach beschaffen ist als
das der Wand. Die Zahl der Substanzen des Plasmas ist grofier, ihr
chemischer Bau komplizierter. Dadurch wird auch die Art der Haftpunkte
mannigfaltiger und die Art der Krifte, die diese Haftpunkte lockern konnen,
vielseitiger. Zudem aber hat ja das Plasma nicht nur die Bausteine fiir
sein eigenes Wachstum, sondern auch die fiir das Wandwachstum zu liefern.
Dieses Problem der Assimilation der Nahrungsstoffe zu korpereigenen
Substanzen begegnet uns bei allen Vorgingen der Vermehrung plasmati-
scher Substanz im weitesten Sinne; es besteht schon, und zwar beson-
ders deutlich, beim Wachstum der Gene, also der Gebilde, die als die
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Erbfaktoren letzten Endes fiir den artspezifischen Verlauf der Assimilations-
leistungen verantwortlich sind: Ein Gen ist (natiirlich unter bestimmten
Bedingungen des Zellzustandes) fahig, aus der ihm als Nahrung zur Ver-
fiigung stehenden Substanz Stoffe zu bilden, die mit denen dieses Gens
identisch sind. Und sobald das Gen aus irgendeiner Ursache verandert
wird (eine Mutation erleidet), bedingt es auch eine neuartige Assimi-
lation, so daB die neu hinzugefiigte Substanz der des mutierten Gens
entspricht.

Die Kliarung solcher Assimilationsleistungen wiirde uns dem Ver-
standnis des Lebens erheblich naher fiithren; vorlaufig kénnen wir nur
auf einige analoge Falle auBlerhalb des Organismus hinweisen, nimlich
auf die Vorginge der Autokatalyse, bei denen ein Stoff seinen eigenen
Zuwachs katalysiert.

Als Beispiel kann die Zersetzung von Nickelkarbonyl an metallischem Nickel dienen.
In dampfformigem Zustand ist Nickelkarbonyl unter geeigneten Bedingungen recht be-
stindig, wird aber eine Spur Nickel zugefithrt, so erfolgt rasche Zersetzung. Nickel ,,assi-
miliert‘ also die zersetzte Substanz.

Eine gute Moglichkeit zum Verstindnis der organischen, als Wachs-
tum bezeichneten Autokatalyse bietet vielleicht das Studium der Viren.
Ein Virus ist nicht imstande, sich aulerhalb eines Lebewesens, in dem es
parasitiert, zu vermehren, wahrend innerhalb der Wirtspflanze rasche
Vermehrung unter Bewahrung des spezifischen Charakters eintritt. Das
Virus kann also Stoffe des Wirts assimilieren, und das, obwohl es sich
beim Virus nicht um ein organisiertes Lebewesen handelt, sondern um
ein relativ einfaches, vielleicht nur aus einer Molekiilart, namlich einer
eiweiBartigen Substanz zusammengesetztes Gebilde, dessen Kristalli-
sierbarkeit (in der die einfache Zusammensetzung zum Ausdruck kommt)
beim Tabakmosaikvirus gelungen zu sein scheint [STaANLEY (1, 2)].

Es gibt also immerhin Vorgénge, die die Bearbeitung des Problems
der Assimilation als nicht hoffnungslos erscheinen lassen.

5. Katalysatoren des Streckungswachstums?.

Die Auxine. Das normale Hormon der Zellstreckung hoherer Pflanzen
ist das Auxin, dessen Entdeckung auf Beobachtungen von FirTing,
BovsSEN-JENSEN, PaiAL, SODING u. a. zuriickgeht: in der Koleoptilspitze
von Avena befindet sich ein wachstumsbeschleunigender Stoff, der zur
Basis wandert [BoySEN-JENSEN (1)]. Vor dem Beginn der Studien an
Koleoptilen hatten schon Untersuchungen Firtines (2) das Vorkommen
von Wachstumshormonen erkennen lassen: In Orchideenpollinien wurde
ein Stoff gefunden, der am Gynostemium Schwellungen hervorruft. Nach
weiteren Untersuchungen (Pain, STArRk, SopiNe, Snxow, CHOLODNY
u. a.) konnte dann F. W. WENT seine erfolgreiche Arbeit iiber den Wuchs-
stoff in der Avena-Koleoptile durchfiihren. Aus abgeschnittenen Koleoptil-
spitzen kann ein Stoff in Agar diffundieren und nachher auf Koleoptil-
stiimpfe, denen der Wuchsstoffagar aufgesetzt wird, wachstumsbeschleuni-
gend wirken. Die Wachstumsbeschleunigung erkennt man in diesem
Avena-Test am einfachsten, indem das Agarblockchen einseitig aufgesetzt
wird, denn die Wachstumsbeschleunigung mufl dann ja zu einer Kriim-
mung fithren (Abb. 62).

1 Die Literaturhinweise dieses Abschnitts sind im Vergleich zur umfachreichen Lite-
ratur spérlich, da zahlreiche Zusammenfassungen vorliegen. Zum Beispiel Jost (1, 2);
BoYSEN-JENSEN (2); SCHLENKER; WENT und THIMANN.
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Avena-Koleoptilstiimpfe blieben auch weiterhin das wichtigste Testobjekt, wenngleich
die Methodik spéater noch verbessert werden konnte. Die Agarabfangmethode wurde nicht
immer beibehalten; an ihre Stelle traten oft einfachere Extraktionsmethoden, die jedoch
gewisse Nachteile haben kénnen, so macht sjch z. B. beim Extrahieren mit Wasser aus
dem zerquetschten Pflanzenmaterial oft das Vorhandensein von Oxydasen, die den Wuchs-

stoff zerstoren, nachteilig bemerkbar. Gut bewahrt hat
sich in vielen Fillen die Extraktion mit Chloroform,
das mit Salzsiure angesauert wurde. Auch Alkohol
und Ather sind als Extraktionsmittel geeignet. Als
Testobjekte dienten bei den weiteren Untersuchungen
unter anderem isolierte Zylinder aus der Avena-Kole-
optile, deren Verlingerung beim Aufenthalt in der zu
untersuchenden Lésung bestimmt wird. Auch Erbsen-
epikotyle wurden benutzt. Sie werden der Lénge
nach teilweise halbiert und dann in die Loésungen
itbertragen. Bei der Wuchsstoffgegenwart kriimmen
sich die Hélften so, daf die Epidermisseiten konvex
werden. Daneben haben sich noch andere Testob-
jekte als brauchbar erwiesen, und es hat sich weiterhin
bewahrt, den zu untersuchenden Stoff in Pastenform
(mit Wollfett verrieben) auf die Pflanze einseitig auf-
zutragen. Es wird ganz von den besonderen Versuchs-
bedingungen und der Fragestellung abhéingen, welches
Testverfahren man wihlt, und in welcher Form (in
Agar, Paste oder Losung) man die zu untersuchende
Substanz bietet.

Nachdem schon durch die Untersuchun-
gen WENTs und anderer Botaniker die Ather-
16slichkeit, die Saurenatur sowie auch das
Molekulargewicht annahernd bekannt waren,
gelang KooL und seinen Mitarbeitern die ge-
naue chemische Reindarstellung und Analyse.
Die erste Reindarstellung ging vom mensch-
lichen Harn aus, der das Auxin aus der
pflanzlichen Nahrung reichlich enthalt. Da-
bei wurden zwei Auxine gefunden, die, wie
spatere Untersuchungen zeigten, wirklich

Abb. 62. Wuchsstoff und Wachstum der
Avena - Koleoptile. Halbschematisch.
Links oben AusgangsgrofSe der Kole-
optile; Mitte oben eine Koleoptile dieser
Linge ist normal weitergewachsen;
rechts oben eine XKoleoptile gleicher
Ausgangslinge ist dekapitiert worden;
sie ist im Gegensatz zu der in der Mitte
dargestellten nicht weitergewachsen.
Unten links: drei Koleoptilspitzen auf
Agar gesetzt. Unten Mitte: ein wuchs-
stoffhaltiger Agarwiirfel fordert das
‘Wachstum; wird er einseitig aufgesetzt
(unten rechts), so fiihrt er zu einer
Kriimmung. Nach WENT.

auch die in den hoheren

Pflanzen vorkommenden Wuchsstoffe darstellen. Sie wurden als Auxin a

und b bezeichnet:
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CHy  CHy |
[ / CH—CH—CH,—CH,
CH,—CH,—CH—CH , H H H
AN / S S
CH =C—C~—CH,—C~— -~ COOH
NoH \OH “OH
Auxin a CH,;,0;
CH,
CHy  CHy |
[ / CH—CH—CH,—CH,
CH,—CH,—CH—CH -

N

NOH
Auxin b C;H,,0,

/ .
CH = C—C—CH,—C0—CH,—COOH

Nach diesen Entdeckungen setzte eine Fille von Untersuchungen
iiber die Verbreitung des Wuchsstoffes im Pflanzenreich und in den

Biinning, Physiologie des Wachstums. 5
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verschiedensten Organen der Pflanze ein. Der Wuchsstoff ist fast iiberall
in den hoheren ' Pflanzen angetroffen worden, in Sprossen, Blattern,
Wurzeln, Hypokotylen, Knospen, Samen usw. Schwieriger war die Fest-
stellung, in welchen Teilen der Pflanze das Auxin gebildet wird und
in welche Teile es nur durch Leitung hineingelangt. Das erste sicher
nachgewiesene Auxinproduktionszentrum schien die Koleoptilspitze von
Avena und iberhaupt die der Gramineen zu sein. Jedoch hat sich das
nicht bestatigt. Wuchsstoff ist iiberall in der Koleoptile enthalten und
in der Spitze jedenfalls nicht in so viel groBerer Konzentration wie
man zundchst glaubte; vielleicht wird er in der Spitze aktiviert oder
umgekehrt in der Basis inaktiviert bzw. gebunden. Jedenfalls stammt
das in der Gramineenkoleoptile angetroffene Auxin aus dem Endosperm
[PorL (1)], wo es in groBer Menge nachweisbar ist; von dort wird es einer-
seits zur Koleoptile und andererseits (wohl in geringerer Menge) in die
Wurzel geleitet. Wird dem Endosperm der Wuchsstoff irgendwie, z. B.
durch Wasser oder durch kataphoretische Extraktion entzogen, so unter-
bleibt das Koleoptilwachstum ebenso wie nach der volligen Entfernung
des Endosperms. Durch experimentelle Auxingaben kann das Wachstum
dann neu eingeleitet werden.

Fir die Wuchsstoffbildung ist offenbar die Einwirkung von Licht
notwendig, zum mindesten aber sehr férdernd. Zum Beispiel konnte in
jungen Sprossen von Vicia Faba nur dann Auxin nachgewiesen werden,
wenn die Pflanzen vorher Licht bekommen hatten. Im Dunkeln ver-
schwindet das Auxin sogar nach einiger Zeit aus den Pflanzen (THIMANN
und Sk00G; AVERY; VAN OVERBEEK). Schon eine kurzdauernde Beleuch-
tung geniigt dann, um den Wuchsstoffgehalt erneut ansteigen zu lassen.
Der junge Keimling ist also, solange er kein Licht bekommt, auf die Auxin-
reserven aus dem Samen angewiesen, und man kann dann auch zeigen,
daB die Konzentration im Samen am hochsten ist und mit zunehmendem
Keimlingswachstum immer mehr abnimmt; nach der Bliite findet im
Fruchtknoten und iibrigens auch im Pollenkorn (Reserve fiir das Pollen-
schlauchwachstum!) wieder eine Auxinanhidufung statt (LarBacH und
MEevERr). Wichtige Bildungszentren sind die Blatter. Im Gegensatz zu
diesen scheinen die Wurzeln mancher Arten auch im Dunkeln Auxin
synthetisieren zu konnen.

Wir haben schon in einem anderen Zusammenhang hervorgehoben,
daB sich, so wichtig das Auxin auch fiir die Zellstreckung ist, die Vertei-
lung der Wachstumsgeschwindigkeit in den einzelnen Organen doch nicht
allein aus der jeweiligen Auxinkonzentration erklirt; zwar besteht oft
eine Parallelitait zwischen Auxinmenge und Wachstumsgeschwindigkeit

Alter der Pflanzen, Tage
Organ
16 21 42 | 63 77 91
Hypokotyl, unten . . . . . . . . 6 10,8 0
» Mitte . . . . . . .. } 45 12 10,3
s oben . . . . . . .. ’ 12 9 0,1
Epikotyl, unten. . . . . . . .. 7,5 11,9 0 7,2 0,4
» unter der Mitte . . . . | 13.7 73 1,1 2,1 0,5
' iiber der Mitte . . . . 224 || 7 } ’ 8,3 5,7 0,5
’ oben . . . . . . . .. 0,3 3,2 30,5 5,3 3,8
Endknospe . . . . . . . . . .. 1,4 4,5 4

Bemerkungen . . . . . . . . .. Bliih- Pflanzen mit

beginn Friichten
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(ZIMMERMANN), aber es sind doch auch sehr viele Ausnahmen bekannt
geworden. In einer Tabelle sei gezeigt, wie sich die Wuchsstoffmenge
in den einzelnen Teilen einer Pflanze (Lupinus albus) im Verlaufe der
Entwicklung dndern kann (JAnNEL). Die Wuchsstoffmengen sind durch
die beim Avena-Test gefundenen Kriimmungswinkel bestimmt.

Die Parallelitit zwischen Auxinvorkommen und Wachstumsgeschwin-
digkeit erklart sich aber zum mindesten teilweise gar nicht durch eine
direkte und einfache kausale Abhiéngigkeit der Wachstumsgeschwindig-
keit vom Auxingehalt, sondern dadurch, dal die Organe, die aus anderen
Ursachen, iiber die wir frither gesprochen haben, stirker wachsen, auch
die hierfiir notige groflere Auxinmenge selber produzieren oder freisetzen.

Heteroauxin. Wenngleich die Auxine a und b wohl die einzigen von
den hoheren Pflanzen benutzten Zellstreckungshormone sind, gibt es
doch Substanzen, die die Zellstreckung in &dhnlich guter Weise zu kata-
lysieren vermogen. Solche Substanzen wurden zunichst bei Pilzen ge-
funden; die Myzelextrakte oder die Kulturfliissigkeiten beschleunigen
das Streckungswachstum der hoheren Pflanzen. Dabei ist man vor allem
auf eine als Heteroauxin bezeichnete Substanz gestoien, die als g-Indolyl-
essigsaure identifiziert wurde, ein synthetisch leicht darstellbarer Stoff:

CH
H(IJ/ \(”3~——CH2000H
HC\ /C\/CH
CH NH
Man fand ibn unter anderem in der Kulturlosung von Rhizopus suinus,
Absidia ramosa, Saccharomyces cerevisiae, Aspergillus niger, Phycomyces.
Auch Bakterien bilden die Substanz reichlich; und aus der Bakterien-
tatigkeit im Darm ist das Heteroauxinvorkommen im menschlichen Harn
zu erklaren.

Fiir die Pilze ist die g-Indolylessigsdure wohl nur ein nicht mehr verwertbares Stoff-
wechselprodukt, das iibrigens je nach den Kulturbedingungen in verschiedener Menge ge-
bildet wird, ohne daB sich dann auch die Lebhaftigkeit des Pilzwachstums unterscheiden muB.

Die Tatsache, dal ein chemisch ganz anderer Stoff das Streckungs-
wachstum ebenso beeinflussen kann wie das Auxin, macht den Einblick
in die Wirkungsweise dieser Stoffe schwierig; dies um so mehr, als wir
andererseits wissen, dal geringfiigige Anderungen im Bau des Auxin-
molekiils und auch geringfiigige Anderungen im Bau des Heteroauxin-
molekiils die physiologische Wirksamkeit aufheben kénnen. Durch TIso-
merisierung geht die

Wirkung des Auxins Geprilfte Substanz Avena: Hinhetten
verloren. Von den
Stoffen, die dem He- g1 o 1ieqsigsure. . . . . . . . . .. 25 Milliarden
teroauxin ahnlich g€~ B-Indolylessigsdure-Athylester . . . . . . 3,
baut sind, haben sich  g-Indolylessigsiure-Propylester . . . . . 1 »
einige als gut, andere 2,3-Dihydro-Indol-3- Essigsiure-Methylester | 34 Millionen
1 : der gar 2,3-Dihydro-Indol-3-Essigsaure . . . . . unwirksam
als wenig o g 2-Methyl-Indol-3-Essigséure . . . . . . . 125 Millionen
nicht wirksam erwie- 2-Methyl-Indol-3-Essigsiure-Methylester . unwirksam

sen, ohne daf} es dabei

gelungen wire, eine Regel aufzufinden, die die Unterschiede verstandlich
macht. Hier seien willkiirlich einige der gepriiften Substanzen heraus-
gegriffen und dazu ihre Wirksamkeit am Avena-Test in ,, Avena-Einheiten‘
angegeben (KoL und KOSTERMANS).

5%
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Endlich gibt es noch ganz andere Substanzen, die ebenso wie Auxin
und Heteroauxin die Zellstreckung zu katalysieren vermoigen (AVERY,
BurkHOLDER und CREIGHTON).

Wirkungsweise der Wuchsstoffe. Bei den Studien iiber die Wirkungs-
weise der Auxine und Heteroauxine glaubte man zunichst einen Ver-
brauch des Wuchsstoffes wihrend des Wachstums annehmen zu miissen,
weil das Auxin in der Basis der Haferkoleoptile nicht mehr nachweisbar
ist. Dieser Schluf} hat sich aber als unbegriindet erwiesen, weil der Wuchs-
stoff in der Basis einerseits inaktiviert sein kann (z. B., wenn er nicht in
der Form freier Saure, sondern als Salz vorliegt), und andererseits selbst
aktiver Wuchsstoff in der Koleoptilbasis nachweisbar ist [SOping (2)].

Ferner nahm man urspriinglich an, das Auxin wirke direkt auf die
Zellwande und erhohe deren Dehnbarkelt eine Anderung, deren Bedeutung
fiir die Einleitung des Streckungswachstums wir ja schon kennen lernten.
Aber es hat sich doch gezeigt, dall die zur Wachstumsférderung notwendigen
Auxinkonzentrationen so gering sind, dafl das Hormon nur auf dem
Wege iiber die Zwischenschaltung plasmatischer Auslosungsreaktionen
auf die Wiande wirken kann (THIMANN und BoNNER). Fir ein Wand-
gebiet mehrerer hundert Zellulosebalken ist erst ein Auxinmolekiil not-
wendig, wenn eine Wachstumsférderung eintreten soll, und ahnlich
steht es beim Heteroauxin, das z. B. schon in Konzentrationen wirkt,
die bei weitem nicht ausreichen, um die Plasmaoberfliche monomole-
kular zu bedecken. Damit wird nicht die heute noch gelegentlich
vertretene Ansicht ausgeschlossen, daBl einige der Substanzen, die das
Streckungswachstum beschleunigen, z. B. das Heteroauxin, auf die Zell-
wande auch direkt einwirken, indem sie dort etwa die Intermizellar-
substanz zur Quellung veranlassen und so zur Lockerung der friiher
erwihnten Haftpunkte beitragen; aber solche Wirkungen stehen doch
wohl im Hintergrund. Daf} der Prozel3 der Wachstumsbeeinflussung nicht
so sehr einfacher Natur sein kann, geht ja auch aus der Bedeutung eines
speziellen Molekiilbaus der beschleunigenden Substanzen hervor.

Eine Dehnbarkeitssteigerung durch Auxin und Heteroauxin ist mehr-
fach nachgewiesen worden. Beispielsweise wurde an Wurzeln von Vicia
Faba mit Heteroauxinkonzentrationen von etwa 10-® mol eine Zunahme
der plastischen Dehnbarkeit um mehr als 300 %, eine Zunahme der elasti-
schen Dehnbarkeit um etwa 100% gefunden [Amrong (2)]. Fir das
Wachstum ist hierbei die Zunahme der Plastizitiat, also die schon erwahnte
Lockerung der Haftpunkte, entscheidend. — Wie sehr dieser Proze} auf
einer Anregung des Plasmas durch das Auxin beruht, zeigt die Tatsache,
daB erst unphysiologisch hohe Konzentrationen von etwa 10-2 mol durch
direkte Einwirkung auf die Wande (an toten Zellen) die Dehnbarkeit
zu steigern vermogen. Sicher ist jedenfalls, dal das Auxin nur diesen
einen Teilvorgang des Streckungswachstums, also die Membrandehnung
katalysiert, nicht aber auch die Bildung der einzulagernden Bausteine.
Entzieht man namlich der Pflanze den Wuchsstoff, so hort die Dehnung
auf, die Bildung der Membransubstanzen geht aber weiter, und zwar
werden diese nunmehr angelagert (Apposition), fithren also zur Membran-
verdickung, da die Einlagerung wegen der fehlenden Ausweitung nicht
mehr moglich ist (RuGE).

Es scheint mir hier nicht die geeignete Stelle zu sein, auf die Arbeiten
einzugehen, die sich mit dem sog. Reaktionsvermogen der Pflanze auf
Wuchsstoff beschaftigen. Wir haben schon frither davon gesprochen, da@
eine vollige Parallelitat zwischen Auxinmenge und Streckungsgeschwindig-
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keit schon darum nicht bestehen kann, weil auch andere Faktoren, wie
z. B. die Wasserstoffionenkonzentration, der Plasmazustand und viele andere
einen Einflu auf das Wachstum haben. Nur zum sehr geringen Teil komm¢t
die Wirkung dieser anderen Faktoren dadurch zustande, daB sie das
Auxin selber beeinflussen. So etwa gelegentlich die Wasserstoffionen: Bei
niedriger Wasserstoffionenkonzentration geht das Auxin aus dem physio-
logisch wirksamen Zustand, der freien Sidure in den unwirksamen des
Salzes iiber. Heteroauxin dringt bei saurer Reaktion leichter in die Zellen
ein, weil die Permeationsgeschwindigkeit aller Sduren durch hohe H-Ionen-
konzentration, die die Dissoziation der allein permeablen Siuremolekiile
zuriickdrangt, geférdert wird (vgl. S. 54). Dal} es aber im iibrigen ganz
willkiirlich ist, die Wachstumsgeschwindigkeit nur als Resultante von
Auxinkonzentration und Reaktionsvermogen auf Auxin zu bezeichnen,
haben wir schon gezeigt.

Besonders bemerkenswert ist noch die Abhangigkeit der Auxinwirkung
von seiner Konzentration. Auf eine derartige Abhangigkeit ist man durch
das Studium der Auxin- und Heteroauxinwirkung auf das Wurzelwachs-
tum gestoBen. Es war schon lange bekannt, dafl diese Substanzen in
Konzentrationen, die das SproBwachstum fordern, das Wurzelwachstum
hemmen. Dieser zunachst schwer verstiandliche Antagonismus zwischen
Wurzel und Sprofl erwies sich als unbedeutender, sobald die Entdeckung
gemacht wurde, daf die Zellstreckungshormone in sehr geringen Konzen-
trationen auch das Wurzelwachstum fordern. Solche Untersuchungen
sind zwar immer nur mit dem leichter in reiner Form erhaltlichen Hetero-
auxin durchgefithrt worden, ihre Ergebnisse diirfen wir aber nach allen
vorliegenden Erfahrungen auf die Wirkung des Auxins iibertragen.
Wurzeln von Zea Mays in sterilen Nahrlosungen (mit den notigen
Salzen und mit Zucker) werden durch 5,72-10-¢ mol Heteroauxin noch
im Wachstum gehemmt, und zwar um 80 %. Zwischen 10-% und 10-* mol
nimmt die Hemmwirkung des Heteroauxins ab, und es fordert in Kon-
zentrationen von 10-19—10-1% mol; die Forderung kann optimal, nam-
lich bei 3-10-1' mol, 100% erreichen. Noch geringere Konzentrationen
als 2,86-1073 mol waren wirkungslos (GEIGER-HUBER und BURLET).
Ahnliche Angaben liegen fiir die Wurzeln anderer Arten vor, wobei die
Forderung im allgemeinen an Heteroauxinkonzentrationen bis zu etwa
10-° mol gebunden war [FIEDLER; AmroNG (1)]:

Eine im Prinzip gleichartige Konzentrationsabhangigkeit der Hormon-
wirkung besteht offensichtlich auch fiir die anderen Organe, nur daf
die kritischen Konzentrationen bei diesen anders sind. Sprosse und
Koleoptilen werden eben noch durch wesentlich starkere Heteroauxin-
(und Auxin-) Losungen gefordert; bei sehr hoher Konzentration erfahren
aber auch sie eine Hemmung. So lafit sich auch der eigentiimliche hem-
mende EinfluB des Auxins auf das Austreiben der Achselknospen, von
dem wir schon frither sprachen, verstandlich machen. Als die Rolle der
Konzentration fiir die Auxinwirkung noch unbekannt war, versuchte
man gelegentlich, die hemmende Wirkung auf das Austreiben der Achsel-
knospen durch die Annahme zu erklaren ; das von der SproB3spitze gelieferte
Auxin fordere die mehr in seiner Nahe gelegenen Gewebe im Wachstum,
so daB diese die zur Verfiigung stehenden Nahrstoffe an sich ziehen und
fiir die entfernter liegenden Achselknospen nicht mehr geniigend iibrig
bleibt, wihrend sie dann, wenn das Auxinproduktionszentrum entfernt
wird, ausreichend Niahrstoffe erhalten. Diese Erklarung konnte nicht
aufrecht erhalten werden, weil die Hemmwirkung des Auxins wirklich
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mit einem verminderten Wachstum der ganzen Pflanze verbunden ist.
also nicht mit einem um so starkeren Wachstum anderer Teile zusammen-
héngt. Tatséchlich liegen die Verhaltnisse bei den Achselknospen dhnlich
wie bei den Wurzeln: sie werden nur durch sehr geringe Hormonkonzen-
trationen im Wachstum gefordert (TmiMaNN). — Allerdings sind die

Meinungen hieriiber noch geteilt [Sxow (2)].
Somit 148t sich wohl fiir alle Organe eine dhnliche Kurve der Abhangig-
keit des Wachstums von der Auxinkonzentration konstruieren, nur daf
diese Kurven, wie das Schema Abb. 63

. zeigt, gegeneinander verschoben sind.

S /X / Aus unseren bisherigen Betrachtungen

S Sprosse| ..

S e . N geht schon hervor, dafl das Auxin inner-

";; W,,m/,,)\ L | halb der Pflanze oft iiber grofere Strecken

§ Hrospen geleitet werden mufi. Die Transportge-

§ \ schwindigkeit kann 10—20 mm je Stunde
T g9 7 557 erreichen, gelegentlich, anscheinend wenn
v w W 0w’ wml gelege nd we

Aurinkonzentration ein Transport im Phloem beteiligt ist,

Abb. 63. Hemmende und fordernde Wirkung ~ S0gar_einige 100 mm je Stunde [LAIBACH
yon A‘i‘,‘,‘f&‘;ﬁi‘ﬁJE%&%%";‘%%?Q%&Q%%‘?&% und FiscuxicH (2)]. Oft ist der Transport
stets fordernd, in hohen Konzentrationen mehr oder weniger polar, kann also nur
EERLLSACEULAGEN n oiner Richtung, oder’doch in diesr
als_fir Sprosse, fir Wurzeln bei moch  Jejchter als in entgegengesetzter stattfin-
e K Tatany. "™ den. Als eine einfgc}%e ]%iffusion 1aBt sich

der Wuchsstofftransport nicht verstehen:
anscheinend findet die Leitung vorwiegend, aber bestimmt nicht nur
im Leptom statt, das Hadrom jedenfalls ist nicht notwendig. Mehrfach
hat man die Plasmastromung zur Erklarung herangezogen. Elektrische
Potentiale, denen man zeitweise eine Bedeutung beimaf}, sind, wie wir
schon erwihnten, nicht hervorragend wichtig, wenngleich sie in Sonder-
fallen bestimmt beachtet werden miissen.

Andere Auxinwirkungen. Die katalytische Wirkung des Auxins zeigt
sich auch darin, daB es nicht nur durch andere Stoffe, wie das Heteroauxin,
ersetzt werden kann, sondern seinerseits auch andere Prozesse als das
Streckungswachstum zu beschleunigen vermag.

Zu diesen anderen von Auxin und Heteroauxin auslosbaren Reaktionen
gehort z. B. die Zellteilung, die namentlich unter dem EinfluB hoher
Heteroauxinkonzentrationen so lebhaft werden kann, dafl es zu starken
Kalluswucherungen kommt (LaiBaCH; ROGENHOFER). Auch die Forde-
rung der Kambiumtatigkeit und, im Zusammenhang damit, die Beein-
flussung des Dickenwachstums gehort hierher [Sopine (3)]. Nun besteht
allerdings in solchen Fallen darin eine erhebliche Schwierigkeit, daf}
hohe Heteroauxinkonzentrationen offensichtlich schadigend wirken. Und
da die Beeinflussung der Zellteilungen erst durch hohe Hormonkonzen-
trationen erzielbar war, besteht der Verdacht, dal es primar nur auf
die Schiadigung ankommt und dadurch dann Wundhormone freigesetzt
werden, von denen wir wissen und spater genauer sehen werden, daf} sie
zellteilungsauslosend wirken. Bei der Beeinflussung der Kambiumtétig-
keit allerdings handelt es sich zum Teil um Auxin- und Heteroauxin-
konzentrationen, die wir noch als normal bezeichnen diirfen, und auch
ihre Wirkung erweckt nicht den Eindruck, dafl sie indirekte Folge einer
Schédigung ist. In dekapitierten Sprossen und Hypokotylen junger
Helianthus-Keimpflanzen wird die Kambiumtatigkeit schon durch Konzen-
trationen von 1:10° angeregt [Sxow (1)].
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Auch die Ausbildung mehrerer Organe wird durch Auxin und Hetero-

auxin gefordert oder ermoglicht. Am meisten wurde die Bildung von
Adventivwurzeln an vollstandigen Sprossen, sowie die Wurzelbildung an
der Basis abgeschnittener Sprosse untersucht [BoUILLENNE und WENT;
LaiBace und Fiscunica (1)] (Abb. 64). Diese Forderung der Wurzel-
bildung kann in besonderen Fallen fiir die Stecklingsvermehrung prak-
tisch auswertbar sein. Man hat hierbei gelegentlich direkt von einer
wurzelbildenden Substanz gesprochen. Das ist aber doch irrefithrend.
Alle Sprofiteile, an denen sich die Wurzelneubildung durch aufgetragenes
Heteroauxin erzielen 14ft, zeigen ohnehin ein gewisses Bestreben zur
Wurzelbildung. Das Heteroauxin bedingt
nur, daBl die Wurzeln wesentlich reich-
licher und leichter gebildet werden als
sonst. Durch das Heteroauxin wird den
Zellen nur noch ein Anstol3 gegeben, der
im Prinzip auch durch ganz andere physi-
kalische und chemische Agentien erreich-
bar ist. So diirfen wir uns nicht wundern,
daB gerade beim Studium dieser Reaktion
noch eine ganze Reihe anderer Substanzen
gefunden wurden, die ebenfalls als He-
teroauxine anzusprechen sind. Nur einige
davon seien genannt (ZiM-
MERMANN, CROCKER, HITCcH-
COoCK, WILCOXON): f-Indolyl-
propionsaure, f-Indolylbutter-
saure, Phenylproprionsiure,
Phenylessigsaure, o- und (-
Naphthalinessigsaure, Fluo-
renessigsdure, Anthrazenessig-
sdure, Athylen, Azetylen,
Propylen.

Selbst die Bildung par-
thenokarper Friichte kann durch

Heteroauxin veranlaBt wer- Abb. 6. Wirkung des Heteroauxins auf die Wurzelbildung.
den: diese kénnen dann un- Stecklinge von Lonicera coerulea oben mit 8-Indolylessigsiure
b

behandelt, unten unbehandelt. Nach FISCHNICH.

gefahr die GroBle der normalen

erreichen; das ist schon fir mehrere Pflanzen, unter anderem fiir Gladiolus
beschrieben worden (HAGEMANN; GARDENER und MarTH). Ob man
daraus mit Sicherheit schlieBen darf, daf die Fruchtbildung normaler-
weise durch das vom heranwachsenden Embryo oder vom Pollen gelieferte
Auxin bedingt wird, erscheint zweifelhaft, seitdem wir wissen, daB8 die
verschiedensten Agentien einen solchen ,,AnstoB‘ bedingen konnen.
Immerhin ist es bemerkenswert, dal3 Parthenokarpie auch durch Chloro-
formextrakte aus Pollen erzielbar ist (GUSTAFSON).

Manche Gallbildungen sind durch die Wuchsstoffe erklarbar, die von
den Gallbildung veranlassenden Organismen geliefert werden. Die an
Phaseolus, Helianthus und Nicotiana von Bacterium tumefaciens hervor-
gerufenen Gallen lieBen sich durch Behandlung mit Heteroauxinen (Indol-
essigsaure und Indolpropionsidure) nachahmen; und aus dem Bact. tume-
faciens lielen sich andererseits Stoffe extrahieren, die, zur Paste ver-
arbeitet und auf Bellis tibertragen, ebenfalls Gallbildung bedingen (BRowN
und GARDENER). Auch Zellwucherungen der Art, wie sie in den Géngen
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der Blattminierlarven entstehen (an solchen Stellen, wo die Fazes mit
den Mesophyllzellen in Berithrung kommen) waren durch Behandlung
mit Heteroauxin erzielbar (La Rur). — Wegen der schon erwihnten
Fahigkeit der Bakterien zur Heteroauxinbildung ist es auch nicht erstaun-
lich, daB Bact. solanacearum bei Tomaten, Kartoffeln, Rhicinus und anderen
Pflanzen nach dem Einimpfen ebenso die Adventivwurzelbildung ver-
anlassen kann, wie Heteroauxin (GRIEVE).

Es ist fiir den Physiologen nicht befremdend, dal ein und dieselbe
Leistung, also z. B. Auslosung der Zellstreckung oder der Wurzelbildung,
durch ganz verschiedenartige Stoffe bedingt werden kann. Wir finden
derartige Erscheinungen oft; sie sind gerade dann verstdndlich, wenn es
sich um katalytische Verursachungen handelt. Man kann eben den Wider-
stand, der der Potenzentfaltung im Organismus entgegensteht, auf ganz
verschiedenartige Weise beseitigen. In der Reizphysiologie stofien wir
fortgesetzt auf solche Falle. Aullerdem besteht aber nicht selten die
erwahnte Moglichkeit, dal eine Substanz nur dadurch wirksam wird,
daB sie das typische Hormon innerhalb der Zelle freisetzt oder aktiviert.
Fiir die Erklarung des Vorkommens zahlreicher Stoffe mit Auxinwirkung
hat namentlich WENT auf diese Moglichkeit hingewiesen. So konnte
z. B. die Wirksamkeit des Athylens verstanden werden; denn es zeigte
sich, daBl diese Substanz nur dann wachstumsbeschleunigend und Wur-
zelbildung auslosend wirkt, wenn in der Pflanze Auxin vorhanden ist
(MrcrENER). Unnotig ist aber die Annahme, dafl auch der EinfluB auf das
Austreiben der Seitenknospen indirekter Natur sei und zustande komme,
weil das Auxin den Transport anderer Substanzen beeinflusse. Auch die
Annahme, die Wurzelbildung durch Auxin erklare sich nur aus der Beein-
flussung des Transports eines spezifischen Wurzelbildners, erscheint mir
unbegriindet. Wir miissen uns stets vor der Gefahr hiiten, den Hormonen
zu groBe und zu spezifische Potenzen zuzuschreiben; ihre Bedeutung
liegt zumeist darin, daBl sie besonders leicht einen AnstoB zu geben
vermogen, den andere physikalische und chemische Agentien erst bei
kraftigerer Dosierung liefern.

Damit ist eine Regel erkannt, deren Bedeutung weit iiber das Gebiet
der pflanzlichen Wachstumsphysiologie hinausgeht. So haben sich in
der tierischen Entwicklungsphysiologie immer wieder die Substanzen,
in die man zundchst gleichsam die Potenz zu spezifischen Entwicklungs-
schritten glaubte hineinlegen zu diirfen, lediglich als Ausloser erwiesen.
Die ausgeloste Reaktion ist in ihrer Qualitat von der chemischen Natur
des Stoffes unabhingig und sie kann zudem auch durch andere Einfliisse
bedingt werden. Selbst die von Genen bedingten Wirkungen lassen sich
gelegentlich durch andersartige Faktoren ahnlich erzielen.

So erscheint es also gegenwartig als wenig treffend, eine enge Ver-
kniipfung zwischen einem bestimmten Stoff und einer bestimmten physio-
logischen Leistung anzunehmen. Die Biokatalysatoren haben vielmehr
die Aufgabe, Reaktionswiderstinde an geeigneter Stelle und im geeigneten
AusmaB auszuschalten, zu verringern oder zu erhohen (vgl. dazu MrrTascH).

6. Katalysatoren des Plasmawachstums.

Nihr- und Wirkstoffe. Fiir das Plasmawachstum oder Assimilations-
wachstum, wie man es auch genannt hat, sind natiirlich die verschieden-
sten Stoffe notwendig. Fehlt einer dieser Stoffe, so wird das Wachstum
gehemmt oder verhindert. Das im einzelnen zu untersuchen, ist eine
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Aufgabe der Stoffwechselphysiologie, die sich auch bemiiht, quantitative
Gesetze fiir die Wachstumsminderung bei der verringerten Gabe be-
stimmter Stoffe aufzustellen. Zu den notwendigen Stoffen gehéren natiir-
lich in erster Linie aufler dem Atmungsmaterial die Baustoffe (Nahrstoffe),
zu denen wir auch solche rechnen, die nur in geringen Mengen zum Einbau
in die Zellbestandteile notwendig sind. Wenn das Wachstum durch Zu-
fuhr eines vorher mangelnden Nahrstoffes gefordert wird, so sprechen wir
nur von der Deckung eines Nahrstoffmangels. Wird aber das Wachstum
durch Stoffe geférdert, die nicht in das Plasma eingebaut werden, so
sprechen wir von einer Katalyse. Allerdings ist, wie KunN treffend aus-
fuhrt, diese Trennung von Nahrstoffen und ,,Wirkstoffen* (Katalysatoren)
beim Wachstum praktisch nicht restlos durchfiihrbar; der notwendige
Stoff kann fiir einige Teilreaktionen Nahrstoff, fiir andere Wirkstoff
sein. Fir die Chlorophyllbildung ist Eisen ein Wirkstoff, Magnesium
ein Nahrstoff, weil dieses im Gegensatz zu jenem im Chlorophyll ent-
halten ist. FEisen kann aber fiir die Bildung eisenhaltiger Fermente
(Katalase, Peroxydasen und Zytochrome) Nahrstoff sein. Da nun zum
gesamten Wachstumsproze auller der Bildung des Chlorophylls auch
die Bildung jener Enzyme gehort, ist Eisen zugleich Wirkstoff und
Nahrstoff.

Gerade die Tatsache, dal bestimmte Stoffe nur fiir die Bildung von
Enzymen wichtig sind, macht es verstandlich, dal sehr kleine Mengen
der ,,Spurenelemente‘‘ einen groBen Erfolg haben. — Wie weit man nun
solche Stoffe, wie z. B. Zn, Cu, B, die in geringen Mengen das Wachstum
zu katalysieren vermogen, als Wuchsstoffe bezeichnen will, bleibt will-
kiirlich. Man hat tatsichlich schon gelegentlich Metallverbindungen, die
in geringen Spuren das Wachstum foérdern, als Wuchsstoffe oder doch
als Co-Wuchsstoffe bezeichnet [NIELSEN und HarTELIUS (2)]. Uns inter-
essieren hier aber in erster Linie die vom Organismus selber produzierten
Stoffe, denen eine besondere Rolle bei der Regulierung des Wachstums
zufallt.

Bios und Vitamin B; [BoxNER (5)]. Die Geschichte der Entdeckung
dieser Wuchsstoffe, also der Hormone des Plasmawuchses geht auf die
Beobachtung von WiLDIERS zuriick, dafl sich Hefe ohne das Vorhanden-
sein kleiner Mengen eines organisches Stoffes, den WILDIERS Bios nannte,
nicht entwickelt; die Angabe wurde spater fiir einige, nicht fir alle Hefe-
rassen bestitigt. Auch bei anderen Pilzen wurden derartige Beobach-
tungen gemacht. Einige der Versuchsobjekte waren imstande, den not-
wendigen Ergianzungsstoff selber zu bilden; und seine Notwendigkeit
konnte sich also nur bei den anderen zeigen, die ihn nicht selber produ-
zieren, sondern erst wachsen, wenn er ihnen fertig geboten wird. Man
hat diese Stoffe dann als B-Wuchsstoffe bezeichnet, wiahrend unter den
A-Whuchsstoffen, die sich auch durch ihre Loslichkeit von jenen unter-
scheiden lieBen (sie sind im Gegensatz zu den B-Wuchsstoffen atherlsslich),
die das Streckungswachstum hoherer Pflanzen beschleunigenden ver-
standen wurden [NIELSEN und Harrterius (1)]. Man muf} hier, wenn
man der tierphysiologischen Sprache folgt, von Hormonen sprechen,
sofern die Pflanze den Stoff selber bildet, aber von Vitaminen, wenn er
ihr fertig zugefithrt werden muB.

Da manche der Pilze die Fahigkeit zur selbstindigen Bildung der
Wuchsstoffe nicht besitzen (man darf wohl sagen: verloren haben),
konnte man die Bedeutung der Stoffe bei ihnen viel leichter erkennen
als bei hoheren Pflanzen, die jene Fahigkeit nur selten verloren haben.
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Der Faktor Bios hat sich als ein Komplex von Stoffen herausgestellt,
unter denen man zunichst Bios I und Bios II unterschied. Bios I ist
identisch mit Meso-Inosit CgH4(OH),

HOH

C
HOHC” \CHOH
I |
HOH: HOH
N
HOH

Er wurde aus Teestaub (EasTcorT) und dann aus Hefe selber isoliert
(K66 und HASSELT).

Spater wurde dann vom Bios IT noch ein Bios III abgetrennt. Man
bezeichnete Bios II als Biotin; es wurde von Ko&eL in kristallisiertem
Zustand gewonnen, und zwar lieferten 5 Zentner Trockeneigelb, das als
Ausgangsmaterial diente, 1,1 mg Biotin. Seine Zusammensetzung ist
wahrscheinlich C;;H;;O;N,S. In Hefe ist etwa 1g Biotin je 360000 kg
enthalten. Es ist noch in Konzentrationen bis herunter zu 1:400000000000
physiologisch wirksam. Bei einer Heferasse war in KoOeLs Versuchen
Biotin schon fiir sich wirksam. Dagegen fordert Meso-Inosit das Wachs-
tum nur, wenn auBlerdem Biotin gegenwartig ist. — Kine weitere als
Pantothensiure bezeichnete wachstumsfordernde Substanz scheint mit
Bios IT verwandt zu sein.

Ahnlich kann interessanterweise auch Aneurin, also das Vitamin B,
(beriberiheilend) als biosartiger Wuchsstoff wirken, und ebenso wie die
anderen Wuchsstoffe das Wachstum schon fiir sich oder aber erst in Ge-
meinschaft mit anderen fordern bzw. auch ermoglichen. Aneurin ist
bekanntlich in der Hefe in groBlen Mengen vorhanden (0,009%); seine
Konstitution ist ermittelt:

a
CH. CH,
NN N\ CH,

I | I |
CH C—CH,—CH,-0H

Iy C
O N/ NH, \g/

Einige Heferassen scheinen das Vermodgen zur Bildung von Vitamin B,
verloren zu haben.

Gerade Vitamin B, hat sich auch bei vielen anderen Pilzen als wirksam
erwiesen. So bei Phycomyces, wo noch 0,02 y je Kubikzentimeter Nahr-
losung wirksam sind (1y = 1 Millionstel g) [ScHOPFER (1); WASSINK].
Vitamin B, ermoglicht bei Phycomyces erst das Wachstum, fordert aber
auflerdem die Zygotenbildung. Andere Schimmelpilze koénnen ihren
Bedarf an Vitamin B; ohne weiteres durch eigene Synthese decken,
werden also durch weitere Zugaben nicht oder nur wenig geférdert, so
z. B. mehrere Aspergillus-Arten. Irgendwelche Regeln beziiglich der
Fahigkeit der verschiedenen Arten, den einen oder anderen Wuchs-
stoff zu bilden, bestehen nicht. Zum Beispiel bildet Polyporus adustus
offenbar Biotin, nicht aber Aneurin, wahrend Nematospora gossypii,
ein Baumwollparasit, Aneurin, nicht aber Biotin bildet. Weder Polyporus
adustus noch Nematospora gossypis konnen fir sich in synthetischen
Nahrlosungen (also in Losungen, die etwa nur anorganische Salze und
Zucker enthalten) wachsen, finden sie sich aber beide gemeinsam in einer
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Nahrlosung, so konnen sie sich allmahlich entwickeln. Polyporus liefert

in dieser Symbiose Biotin, Nematospora Aneurin (KoeL und Frigs).
In der folgenden Tabelle sind einige fir Vitamin B, autotrophe
und einige heterotrophe Pilze genannt.

Auch Bakterien beno-
tigen oft eine Vitamin-
zufuhr. Staphylococcus
aureus braucht Aneurin
und  Nikotinsaureamid
(Kn1HT); durch Biotin
wird die Wirkung dieser
beiden Stoffe noch erhoht.

Die saprophytischen

Heterotroph

Autotroph

Phycomyces Blakesleeanus
Phycomyces nitens
Chaetocladiwm macrosporum
Parasitella simplex
Dicranophora fulva

Torula (einige Arten)
Helvella, infula
Lophodermium pinastrs

Mucor spec.
Zygorhynchus exponens
Absidia spec.

Rhizopus nigricans
Thamnidium elegans
Chacetostylum Fresenit
Pilaira anomala
Aspergillus niger

und parasitischen Pilze
werden, soweit sie nicht
selber die fiir ihr Wachstum (und damit indirekt fiir ihre Teilung) not-
wendigen Wuchsstoffe, also die Biosfaktoren und das Vitamin B, syntheti-
sieren konnen, diese Substanzen von den héheren Pflanzen beziehen,
die sie in der Regel zu produzieren vermogen. Die Hefe kann ihre Wuchs-
stoffe z. B. aus der Gerste entnehmen, die ihr zur Lieferung des Kohle-
hydrats geboten wird. Fir den parasitischen Pilz Phytophthora cactorum
wurde nachgewiesen, dal er auf synthetischen Nahrlosungen erst nach
dem Zusatz von Teilen hoherer Pflanzen wachst; das Wachstum von
Ustilago wird durch die ihm von der Wirtspflanze gelieferten Biosfaktoren
begiinstigt. Auch die bekannte giinstige Wirkung von Griinalgen auf das
Wachstum von Azotobacter (eine Wirkung, die schon dem Erdalgen-
kochsaft zukommt) beruht wohl zum grofien Teil auf der Lieferung von
Biosstoffen (WERNER).

Es liegen auch zahlreiche Angaben iiber das Vorkommen von Bios-
substanzen und noch mehr von Vitamin B, bei hoheren Pflanzen vor.
Fiir Vitamin B, verfiigen wir iiber quantitative Angaben, von denen einige
zusammengestellt seien (1 y = 1 Millionstel g).

Die Vitamine bzw. die Bios-
faktoren sind nicht in allen Tei-

Vitamin B, in héheren Pflanzen.
len der hoheren Pflanze gleich-

maBig vorhanden. Bei Grami- Pflanze V;t?ﬁn l1]%>(>Bg"
neen scheinen die Wuchsstoffe,

speziell das Vitamin B;, vor Lactuca sativa. . . . . . . . 160
allem in der Aleuronschicht Spinacea aleracea . . . . . . 125
vorzukommen wird diese Daucus carota. . . . . . . . 110

Solanum lycopersicum, Frucht 70

Schicht namlich teilweise oder  Corylus avellana, Nu 360
ganz entfernt, so geht die Zvriticum vulgare, Keimling . . | 1000—3300
Keimungshemmung mit der Triticum vulgare, Frucht . . . 400—600

Menge des hierbei entfernten

Vitamin B; parallel (ScHANDER). Auch durch Priifung der einzelnen
Bestandteile an einem Testobjekt, also etwa an Hefe, 1aBt sich die Ver-
teilung der wachstumsférdernden Stoffe in Pflanzen ermitteln. Bios
wurde beim Mais vor allem im Embryo und im Skutellum gefunden, beim
Weizen auch im Endosperm. Schon in den trockenen Friichten sind die
Substanzen enthalten, werden aber bei der Keimung neu gebildet, zum
mindesten aber zunichst einmal aktiviert, also z. B. durch Anderung
plasmatischer Strukturen freigesetzt. Daf} eine solche Freisetzung fiir
die Aktivierung wichtig werden kann, geht auch schon aus der Moglichkeit
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hervor, den Gehalt an aktivem Bios durch Autolyse zu erhohen
(Dacys). Speziell iiber die Verteilung des Biotins im Reiskorn kann
nebenstehende Tabelle Aufschlufl

Biotinverteilung im Reiskorn. geben:
Hinheiten Biossubstanzen wurden ferner
Biotinjeg  hegreiflicherweise auch im Kam-
bium der hoheren Pflanzen reich-

Untersuchter Bestandteil

Tyt it Sipebvcten | 7100 i ofunden: i s n P
Abfall bei der 2. Politur . . . | 4350 wuchs und Zellteilung am lebhafte-
Poliertes Korn . . . . . . . 470 sten. Auch das reichliche Vorkom-

men in Knospen ist verstandlich.
Da die Biosfaktoren einschlieflich Vitamin B, nicht in allen Teilen
der hoheren Pflanze gleichmiaBig verteilt sind, 1aBt sich auch fiir diese,
obwohl sie die Substanzen selber zu synthetisieren vermogen, die Not-
wendigkeit jener Hormone beim Wachstumsprozefl demonstrieren. Nimmt
e man namlich die Teile fort, die die Substanzen
mm, besonders reichlich enthalten, so wird das Wachs-
tum gehemmt (vgl. auch die schon erwahnten
Versuche mit Samen, deren Aleuronschicht teil-
) weise entfernt worden ist), beschleunigt sich aber
mit Hfeexirakt wieder, wenn experimentell neue Biosfaktoren
zugefithrt werden. So sind z. B. Erbsenkeimlinge
fiir ihr normales Wachstum auf die Kotyledonen
angewiesen. Werden die ihrer Kotyledonen be-
raubten Keimlingen aber unter sterilen Bedin-
gungen kultiviert, und dem Nahrboden Biotin
zugesetzt, so wachsen sie gut, und zwar auch
oL L dann noch, wenn das Biotin in einer Verdiin-
7 23 # & 6 7 sWehe nung 1:125000000 vorliegt. Auch Vitamin B,
Abb. 65. Isolierte Wurzeln von  wirkt unter solchen Bedingungen, namentlich zu-
isum  sativum in einer Néhr- . o e . b 9
I6sung mit anorganischen Salzen Samimen mit Biotin gunstlg (KOGL und HAAGEN-
und mit Zucker. Angegeben ist  qnrrm).  Begreiflicherweise zeigt sich die Bios-

der Zuwachs je Woche. Ohne (ge- . > . :
strichelte Kurve) bzw. mit Hefe-  ynd Vitamin B;-Notwendigkeit besonders deut-

%’v‘ﬁﬁfﬁiﬂ%ﬁégfﬁg mm Wachs.  lich, wenn isolierte Gewebe kultiviert werden.
tum Vitaminzufubr, Nk e, Einer der Faktoren, die den Erfolg pflanzlicher

Organ- und Gewebekulturen verhinderten, war
das Fehlen dieser Stoffe in den benutzten Nahrlosungen. Beispielsweise lassen
sich isolierte Wurzelspitzen von Erbsen ohne Minderung der Wachstums-
geschwindigkeit dauernd weiter kultivieren, sofern Hefeextrakt hinzu-
gesetzt wird, wahrend das Wachstum bald aufhort, wenn die von der
Hefe gebildeten Stoffe fehlen [BONNER (2, 4); RoBBINS und BARTLEY]
(Abb. 65). Normalerweise erhalten die Wurzeln ihr Vitamin B,; aus den
Bliattern, wo es besonders gut (oder nur?) im Licht synthetisiert wird
(BoxNER, WENT).

Interessanterweise gibt es auch hohere Pflanzen, denen die Fahigkeit
zur Bildung der Biosstoffe nicht nur in einzelnen Teilen, wie etwa den
Whurzeln fehlt, sondern die diese Fahigkeit iiberhaupt verloren haben.
Das trifft nach den Untersuchungen BURGEFFs fiir einige Orchideen
der Vandeengruppe zu; diese sind auf das Zusammenleben mit Pilzen
angewiesen, die ihnen die Wuchsstoffe liefern. Dabei kann an die Stelle
des lebenden Pilzes auch ein Extrakt aus diesem treten, und auch Hefe
kann den Stoff, der wohl zu den Biosfaktoren gehort, liefern. Wir sehen
also, wenn wir uns an vorher genannte Beispiele erinnern, dafl bei einem
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Zusammenleben parasitischer oder symbiontischer Art zwischen Bliiten-
pflanzen und Pilzen, entweder der Pilz von der hoheren Pflanze oder
diese von jenem die notwendigen Bioskatalysatoren des Wachstums ent-
nimmt.

Unbekannt ist noch, fiir welche Teilprozesse des Wachstums die Biosfaktoren und
Vitamin B, notwendig sind. Es kénnte sich dabei um Prozesse handeln, die mit dem eigent-
lichen Wachstum selber nicht viel zu tun haben, sondern nur die allgemeine Voraussetzung
jeder oder doch mancher physiologischen Tétigkeit bilden. Es ist durchaus méglich, daB
z. B. Vitamin B, im Tier- und Pflanzenkorper fiir einen gleichartigen physiologischen Pro-
zeB wichtig ist. Nach tierphysiologischen Erfahrungen handelt es sich dabei um eine Er-
moglichung oder Beschleunigung des Kohlehydratumsatzes. Der Bedarf ist dementsprechend
bei Kohlehydraternahrung grofler als z. B. bei Ernadhrung mit Fett. Andererseits scheinen
nach Versuchen an Pilzen aber auch Beziehungen zum N-Stoffwechsel zu bestehen.
Wegen des komplizierten Ineinandergreifens der physiologischen Prozesse 1dBt sich nicht
leicht entscheiden, worin die direkte Wirkung des Vitamins B, und der Biosfaktoren
besteht.

Nicht allen Pflanzen und Pflanzenteilen, die auf die Zufuhr von Vita-
min B, angewiesen sind, mufl das vollstandige Molekiil geboten werden.
Von den beiden Teilen geniigt bei Tomatenwurzeln die Zufuhr der Thia-
zolkomponente. Die Pyrimidinkomponente kann die Wurzel selber bilden
und so das Vitamin aufbauen (BARTLEY). Dagegen ist Rhodotorula rubra
gerade auf die Zufuhr der Pyrimidinkomponente angewiesen [SCHOPFER
(2)], und Phycomyces benotigt beide Komponenten, die aber nicht zum
Vitaminmolekiil verbunden zu sein brauchen (SINCLAIR), wahrend der
Flagellat Strigomonas oncopelti die Komponenten nicht vereinigen kann,

also auf das fertige Vitaminmolekiil angewiesen ist. — Diese Unter-
schiede erkliren sich daraus,

dafB den Pflanzen das eine oder (l)H (l)H (’)H

andere der fiir den Aufbau der CH, ¢ ¢ CHOH

Komponenten bzw. ihre Ver- |
einigung notwendigen Enzyme H ﬁ ﬁ
fehlen kann. o X

Andere Vitamine. Auch fiir H3C—C/C N \C/N\C:()
die physiologische Bedeutung | Il | |
des Vitamin B, (Laktoflavin, HC—Cy O N _NH
Formel nebenstehend) liegen CH N7 C=0
einige Angaben vor. Beispiels- Laktoflavin.
weise benotigen die stabchen-
formigen Milchbakterien etwa 0,5 mg Laktoflavin in 1000 g Kulturfliissig-
keit (OrrA-JENSEN); diese Menge ist in der Milch normalerweise vor-
handen. — Die Bedeutung des Laktoflavins fiir die Pflanze 148t sich
nicht leicht feststellen, da fast

alle Pflanzen es selber produ- Flavin in Pflanzen.
zierenkonnen. Eine seiner Auf- Ptlanze g Flavin
gaben liegt darin, daBl es in
Verbindung mit einem Eiweill-  Bacterium Pasteurianum . .| 15 ] in 1000 g
korper dassog.gelbe Atmungs- Saccharomyces cerevisiae . .| 30 ; Trocken-
ferment darstellt: es ist eine Closterium butyricum . . .|136 | Substanz

. L2 d red Daucus carota. . . . . . . 0,2 in 1000
r(?verSIbel OXXdleI'- und redu-  Spinacea oleracea . . . . . 0,57 frisch g
zierbare Verbindung (Redox-  Solanum tuberosum, Knollen | 0,675 Séﬁst;fz
system) und als solche zum  Apfelsinensaft. . . . . . . 0,089
mindesten bei einigen At- .
mungsprozessen wichtig. — Auch fiir Laktoflavin liegen quantitative

Angaben iiber das Vorkommen in Pflanzen vor; einige der Zahlen seien
hier (s. Tabelle) genannt.
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Vitamin C ist fir das pflanzliche Wachstum ebenfalls notwendig.
Mehrfach wurden Wachstumsférderungen durch diesen synthetisch leicht

darstellbaren Stoff (= Askorbinséure, Formel nebenstehend)
beobachtet [HaUsEN; Havas; VirTaNEN (2)], besonders

|
C|J= ’ dann, wenn die Organe, in denen diese Substanz vornehm-
HO_( | lich enthalten ist, zuvor entfernt worden waren. — Nach
| O einigen Angaben scheint es, daf} die Askorbinsiure vor allem
HO—C | in den Zellen vorkommt, die auch Chlorophyll besitzen
H—(IJ_ | (Cragk); vielleicht befindet es sich sogar in den Plastiden
| ~ selber (WEBER), so daBl schon vermutet wurde, es sei fiir
HO—C—H die katalytische Umwandlung von Formaldehyd in Zucker
| notwendig (Grick). Auf jeden Fall diirfte das starke Re-
CH,0H  Juktionsvermogen dieses Vitamins physiologisch wichtig
Askorbinsiure  sein, es spielt also wohl bei Oxydationsreduktionsprozessen
(Vitamin C).  eine Rolle. — Uber die in den Pflanzen vorhandenen

Mengen orientiert folgende Tabelle.

Es fragt sich, ob aufler diesen wasserlgslichen Vitaminen auch dem
fettloslichen Vitamin A eine Bedeutung fir das Pflanzenwachstum und
iiberhaupt fiir die Lebensprozesse
der Pflanze zukommt. In Pflan-
zen ist Vitamin A nie mit Sicher-
heit nachgewiesen worden, da-
gegen ist das reichliche Vorkom-

Vitamin C in Pflanzen.

mg Askorbinséure

Pflanze in 100 g

Hagebutte (Rosa-Friichte) . 500 . . P
Apfelsinen, Zitronen. . . . 50—100 men des . ,,Provﬂ'iamm AT also
Fragaria-Scheinfriichte . . . 50 des Karotins, spezmll des ﬁ‘Ka’rO‘
Rubus idaeus, Friichte. . . 25 tins, aus dem Vitamin A im
Tierkorper leicht hervorgeht,

bekannt. Gerade das f-Karotin, das das wichtigste als Provitamin A wirk-
same Karotinoid darstellt, ist tiberall im Pflanzenreich verbreitet:

C\I—I3 CH, CH; CH,
/
C c
JARN /
CH, C|——CH=CH—C=CH—CH=CH—C]3=CH——CH=CH~CH=C—CH=CH~CH=C-—CH=CH—C CH,
l | |
CH, é—CH3 ([}Ha CH, H, CH, CH,;-C (llH2
N . N

CH, p-Karotin CH,

CH; CH,
c

AN
¢H, C—CH=CH—C=CH—CH=CH—C=CH—CH,0H

L | ]
CH, CH,

CH, C—CH,
N ./
CH, Vitamin A

Die Vermutung, daBl auch das Karotin zu den beim Wachstum wich-
tigen Stoffen gehort, wird durch einige Angaben iiber Wachstumsforde-
rungen mit Karotin nahegelegt (Lazar). Auch scheint das Wachstum,
jedenfalls die Substanzvermehrung, um so intensiver zu sein, je mehr
Karotin die Pflanze bei den gegebenen Ernahrungsverhiltnissen bilden
konnte. [Siehe folgende Zahlen nach Virranen (1).]
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Allzu groBer Wert darf auf diese Beziehung aber nicht gelegt werden,
weil durch die betreffenden unterschiedlichen Ernahrungsbedingungen auch
Unterschiede in der Menge anderer Substanzen

bedingt worden sind. Substanzproduktion
Sehr groB ist aber die Bedeutung des Karo- “nde&]aOtiI{Il]gehalt
tins fiir die Beeinflussung des Wachstums durch ei Rotklee.
Licht; wir werden darauf bei der Untersuchung Trocken- mg Karotin
der Lichtreizerscheinungen eingehen. gewicht | prockengewicht
Aminosiduren. Endlich kénnte man auch 23.78 2,068
Aminosauren zu den Wuchsstoffen rechnen. 22,32 1,167
Bei den hoheren Pflanzen sind es wieder die 18,00 1,015
Waurzeln, die sich ahnlich wie hinsichtlich des 31,38 2,524

Vitamins B, auch hinsichtlich mancher Amino-
sauren als heterotroph erwiesen haben; sie erhalten normalerweise die
fir das Wachstum erforderlichen Aminosduren aus den Blittern. Bei
Kulturversuchen mit isolierten Wurzeln tritt

eine Wachstumshemmung ein, von der wir % - .
bereits erwiahnten, da3 sie durch Zusatz von Vitamin &+ Amimostursn_ _ |
Hefeextrakt verhindert werden kann. Vita-  # ... .

min B; verhindert die Hemmung zwar auch ! oo
weitgehend, aber doch nicht so vollstindig — 7 _ L ]
wie Hefeextrakt. Erst ein Gemisch von Vita- [ -
min B; mit mehreren (gemeinsam gebotenen)
Aminosiduren vermag ebenso giinstig zu wirken
wie der Hefeextrakt (Abb. 66).

Allerdings erscheint es gerade hinsichtlich
der Aminosauren zweifelhaft, ob die Bezeich-
nung ,,Wuchsstoff** noch angebracht ist, oder
ob es sich nicht vielmehr um nur in kleinen
Mengen benotigte Baustoffe handelt. Dafiir
spricht, dal} gleichzeitig ein Gemisch verschie-
dener Aminosauren geboten werden muf} (Box-
NER und Ap<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>